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SOMMAIRE 
La fragmentation et la destruction de l'habitat sont les principales causes du déclin chez 
plusieurs espèces de primates, dont le singe hurleur du Guatemala (A louât ta pigra), 
endémique au nord de la Mésoamérique. Il est donc essentiel d'approfondir nos 
connaissances de la stratégie alimentaire utilisée par cette espèce, afin de lui assurer une 
meilleure conservation. Dans ce sens, l'étude des processus de quêtes alimentaires en 
milieu naturel, telles que la mémorisation de la position et la prédiction de la disponibilité 
des ressources ainsi que la discrimination de certaines ressources en fonction, des 
préférences alimentaires peuvent nous informer sur la nature de la stratégie de recherche 
alimentaire utilisée. L'objectif de cette recherche était d'identifier la stratégie de recherche 
alimentaire du singe hurleur du Guatemala en déterminant les rôles de la mémoire 
spatiotemporelle des ressources et des préférences alimentaires. Pour ce faire, trois troupes 
de singes localisées dans ou près de la Réserve de la Biosphère Calakmul au Mexique ont 
été suivi dans leurs mouvements associés à la quête alimentaire. Les mouvements 
d'individus ont été modélisés en utilisant une approche récemment développée qui permet 
d'intégrer des fonctions de sélection de ressources à la structure des chaînes de Markov. 
J'ai finalement évalué l'influence des préférences alimentaires, déjà décrites pour cette 
espèce, de l'état de satiété, ainsi que de la disponibilité spatiotemporelle des ressources 
alimentaires sur les mouvements. 
À une échelle spatiale restreinte, c'est-à-dire à l'intérieur de la capacité de détection 
visuelle, les singes tendaient à se déplacer vers des arbres appartenant à des espèces 
préférées et particulièrement ceux qui contenaient des ressources consommables. A une 
échelle spatiale plus grande, c'est-à-dire au-delà de leur capacité de détection visuelle, les 
singes semblaient éviter les arbres déjà visités pour l'alimentation. Finalement, l'état de 
satiété des singes semblait dicter la probabilité de quitter un arbre. L'ensemble de ces 
résultats suggère que les singes hurleurs du Guatemala adoptent une stratégie de quête 
alimentaire visant à maximiser les gains énergétiques à courts termes. Dans le contexte du 
site d'étude, il apparaît que la mémoire spatiotemporelle est utilisée seulement dans 
l'évitement d'arbres visités pour l'alimentation, et non dans la planification de 
mouvements plus longs vers des arbres potentiellement intéressants pour la consommation. 
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La présence d'un compétiteur alimentaire important, le singe araignée (Ateles geoffroyi 
Kulh 1920), pourrait induire la stratégie de quête alimentaire observée chez les singes 
hurleurs du Guatemala. Les singes araignées étant beaucoup plus mobiles et agressifs que 
les singes hurleurs du Guatemala, il est fortement possible que ces derniers adoptent une 
stratégie de quête alimentaire qui leur évite de parcourir de grandes distances pour des 
ressources qui ne seront possiblement plus disponibles tout en évitant de s'exposer à des 
situations conflictuelles. L'absence d'évidence de l'utilisation de la mémoire dans la 
planification de mouvements vers des ressources attrayantes pourrait être due à 
l'abondance d'une espèce d'arbre sélectionnée positivement par les singes hurleurs du 
Guatemala, Brosimum alicastrum. En effet, cette espèce fournit des parties végétales 
consommées presque toute l'année et sa forte densité sur les sites d'étude n'induit aucun 
stress alimentaire poussant les singes à se déplacer sur de longues distances pour trouver 
des ressources. 
L'étude des mouvements des animaux est essentielle dans notre compréhension de certains 
processus, telle que l'utilisation de la mémoire dans les quêtes alimentaires. Comme 
plusieurs le suggèrent, les écologistes du comportement et du paysage devraient joindre 
leurs efforts pour stimuler des études en écologie du mouvement englobant les différents 
aspects du mouvement chez les animaux. Ainsi, l'inférence de mouvements dans différents 
scénarios, tels que ceux de perte d'habitat et de changements climatiques, pourra servir à 
l'élaboration de plans de conservation en se basant non seulement sur des effectifs de 
populations et la disponibilité d'habitats, mais aussi à l'assemblage spatial (i.e la 
connectivité) des îlots ou des arbres propices à l'alimentation. 
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INTRODUCTION 
1. Introduction générale 
Tous les organismes se déplacent à un moment ou à un autre de leur vie. Certains le font de 
façon intentionnelle, se propulsant vers un but précis, alors que d'autres se déplacent 
involontairement, transportés par des vecteurs, sans connaître ni choisir leur destination. 
Les mouvements permettent aux organismes de trouver des habitats favorables où ils 
pourront se nourrir, se reproduire, fuir des prédateurs potentiels ou éviter la compétition 
pour les ressources. En plus d'assurer la survie des individus et celle de leur espèce, les 
mouvements sont à l'origine de processus à de plus grandes échelles, tels que la 
dynamique des communautés, la distribution des populations et la structure des 
communautés et des écosystèmes (Turchin 1991). 
Même si l'étude des mouvements des animaux ne date pas d'hier, cette discipline a été 
stimulée dans les dernières décennies par l'avancement de techniques de positionnement 
spatial, comme les GPS (geospatial positionning system) ou les balises satellitaires, 
permettant d'acquérir beaucoup plus d'information sur les mouvements à grande échelle 
avec beaucoup moins d'efforts. Le développement rapide de ce domaine, récemment 
nommé l'écologie du mouvement, a donné lieu à la publication d'un nombre grandissant 
d'étude portant sur les mouvements des individus au cours des deux dernières décennies 
(Holyoak et al. 2008). L'écologie du mouvement vise principalement à décrire les patrons 
de mouvements animaux observés à l'aide de modèle statistiques, à déterminer l'effet des 
interactions entre un individu et son environnement sur les mouvements et finalement à 
inférer les mouvements dans des conditions environnementales différentes ou lorsque les 
données sont manquantes (Bowler and Benton 2005, Forester et al. 2007, Schick et al. 
2008, Turchin 1991). En reliant un patron de déplacement à des caractéristiques connues 
de l'environnement, on tente d'identifier les sources d'informations perçues par l'individu 
et d'expliquer comment ces informations sont utilisées pour se déplacer. Ainsi, notre 
compréhension des mécanismes sous-jacents aux mouvements peut nous permettre de 
prédire la réponse des individus et des populations dans des environnements variables 
(Schick et al. 2008). 
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L'une des principales activités dans la vie d'un animal, de par le temps qui lui est consacré 
mais aussi pour l'importance écologique qu'elle revêt, est l'alimentation. La plupart des 
animaux doivent chercher activement leur nourriture dans un environnement où les 
ressources sont distribuées de façon hétérogène à la fois dans l'espace et dans le temps. Les 
animaux sont donc confrontés au problème suivant : où, quand et comment chercher les 
ressources alimentaires. Une théorie de la quête alimentaire optimale avait été développée 
dans l'espoir de prédire les stratégies que devraient adopter les organismes parmi 
différentes stratégies possibles (Stephens and Krebs 1986). Il est facile de croire que les 
stratégies adoptées par les organismes en milieu naturel s'éloignent des stratégies prédites 
par la théorie de la quête alimentaire optimale. Cependant, cette théorie a tout de même 
permis de mettre en lumière certains aspects importants de l'alimentation, comme le choix 
de la diète et des parcelles d'alimentation ou la compétition pour les ressources, etc. 
(Stephens et al. 2007a). 
Un autre aspect important de la quête alimentaire, qui a reçu beaucoup d'attention dans les 
dernières décennies, est la mémoire spatiale et temporelle que possèdent les organismes au 
sujet de leurs ressources alimentaire (Cunningham and Janson 2007a, Edwards et al. 1996, 
Gibeault and MacDonald 2000, e.g. Kamil ând Balda 1985, Winter and Stich 2005). La 
mémorisation de la localisation spatiale des ressources, pourrait rendre la quête alimentaire 
beaucoup plus efficace en permettant aux organismes de minimiser leurs déplacements et 
en se dirigeant de façon plus directe vers leurs ressources (Pyke et al. 1977). D'autre part, 
la capacité de prévoir le moment où des ressources immobiles et périssables seront 
disponibles deviendrait aussi un avantage important dans la quête alimentaire (Milton 
1981). Toutefois, distinguer l'utilisation de ces capacités cognitives développées dans la 
planification des mouvements de simples règles de déplacements n'est pas aussi évident 
qu'on le croit (Nams 2006). Entre autres choses, l'utilisation de système de positionnement 
spatial qui permet la récolte des données sur le mouvement ne permet pas la distinction 
entre différents modes comportementaux, par exemple déplacement vers une ressource 
versus la fuite et l'alimentation versus le repos. En effet, la plupart des études sur les 
mouvements ont eu recours à des colliers télémétriques ou à positionnement satellitaire qui 
ne permettent qui permettent de suivre les animaux dans leurs déplacements mais restent 
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incapables de relier ces mouvements à des comportements en particulier (Schick et al. 
2008). II est ainsi impossible d'inférer l'utilisation de la mémoire ou de capacités 
cognitives développées dans la planification des déplacements. Outre les observations 
directes des déplacements et des comportements en simultané, il reste difficile d'inférer les 
comportements simplement à partir de patrons de mouvements. 
Les mouvements revêtent une importance écologique cruciale, à la fois dans 
l'élargissement de nos connaissances des organismes et des écosystèmes, mais aussi dans 
notre compréhension des impacts de la destruction des habitats et des changements 
climatiques (Knowlton and Graham 2010, Nathan 2008). L'étude des mouvements rend 
possible l'évaluation de l'efficacité de corridors de conservation existants (Beier and Noss 
1998, Tischendorf and Fahrig 2001) ou la planification de la création de corridors 
fauniques (e.g. Colchero et al. 2011). La conservation des espèces devrait s'appuyer non 
seulement sur l'effectif de population viable et sur la qualité de l'habitat, mais aussi sur 
l'arrangement spatial des ressources et des habitats favorables ainsi que l'utilisation 
spatiotemporelle de ces habitats (ex. Doak et al. 1992, Dunning et al. 1995, Mladenoff et 
al. 1995). L'étude des mouvements animaux devient donc primordiale dans pour 
compréhension des effets de l'hétérogénéité spatiale, de la perception qu'ont les animaux 
de leur environnement sur les mouvements de recherche alimentaire et des mécanismes 
régissant ces mouvements. Toutefois, l'évolution rapide de ce champ d'étude a mené au 
développement et à l'utilisation de plusieurs approches et techniques spécifiques à chaque 
modèle expérimental sans fournir un contexte global et généralisable entre les études 
(Holyoak, et al. 2008). De plus, de nombreuses études ont tenté d'inférer des processus 
sous-jacents aux mouvements en utilisant des jeux de données ou des méthodes statistiques 
ne fournissant pas les conditions nécessaires à cette inférence (Schick, et al. 2008, Turchin 
1996). Par exemple, plusieurs stratégies de recherches alimentaires peuvent résulter en un 
seul patron de mouvement observé, décrit mathématiquement par un seul modèle. De plus, 
les jeux de données issues de systèmes de localisation à distance sont dépourvus de 
données comportementales qui permettraient d'associer les mouvements à différentes 
activités. Ainsi, l'inférence des processus sous-jacents aux mouvements se basant 
uniquement sur des données spatiales reste limitée. Cependant, la collaboration entre 
écologistes du comportement, statisticiens et écologistes du paysage a donné un deuxième 
souffle à l'étude mouvement (Bélisle 2005, Lima and Zollner 1996). Des méthodes 
d'analyses ont été développées permettant de gérer la complexité des mouvements 
animaux, comme par exemple les modèles hiérarchiques bayésiens. Ces méthodes tiennent 
compte des composantes comportementales et environnementales et comportent à la fois 
un modèle dépeignant le processus sous-jacent aux mouvements et un modèle dépeignant 
les mouvements réellement observés. Ces méthodes donc donnent des bases plus solides à 
l'inférence des processus sous-jacents aux mouvements (Schick, et al. 2008). 
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2. Contexte et objectif général de l'étude 
La présente étude a pris forme dans un contexte où l'écologie du mouvement a récemment 
été stimulée par le développement de méthodes permettant de combiner des données 
empiriques à de puissantes méthodes statistiques pour inférer des processus de 
mouvements. L'étude s'inscrit aussi dans le contexte actuel où l'intégrité de nombreux 
écosystèmes est menacée, particulièrement dans les points chauds de diversité. La 
fragmentation des habitats, les perturbations anthropiques et les changements climatiques 
façonnent l'arrangement spatial et temporel des ressources alimentaires à court, moyen et 
long termes (Cincotta et ai 2000, Chapman et al. 2005, Myers et al. 2000), pouvant 
provoquer des bouleversements majeurs dans les stratégies de recherche alimentaires des 
organismes. L'étude des mouvements reliés à la quête alimentaire devient donc très 
pertinente dans la situation actuelle où des outils techniques et statistiques sont disponibles 
et où la quête alimentaire spatiotemporelle en milieu naturel de la plupart des espèces n'a 
pas encore été analysée. 
Cette étude vise donc à décrire la quête alimentaire d'une espèce menacée de primate, le 
singe hurleur du Guatemala (Alouatta pigra Lawrence 1933). Plus particulièrement, elle 
tente d'identifier la stratégie de recherche alimentaire adoptée par ces singes à partir des 
patrons spatiaux et temporels de mouvements observés. Cependant, cette étude va au-delà 
de la simple description d'une stratégie de déplacement : elle tente aussi d'inférer 
l'utilisation de la mémoire spatiale et temporelle des ressources alimentaires dans les 
mouvements reliés à la quête alimentaire. J'ai tenté de mettre en évidence l'utilisation de 
ces capacités cognitives lors des quêtes alimentaires chez les singes hurleurs du 
Guatemala, en considérant des facteurs externes (distribution spatiotemporelle des 
ressources) et des motivations internes (préférences alimentaires et état de satiété) de 
l'animal. Finalement, j'ai utilisé des données empiriques sur les mouvements des singes de 
haute résolution spatiale et temporelle pour supporter la modélisation de la probabilité de 
se déplacer vers certains arbres de destinations et de la probabilité de quitter ces derniers. 
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Bien que les primates soit l'un des groupes taxonomiques les plus étudiés, cette étude se 
démarque par sa rigueur méthodologique sa technique de modélisation innovatrice et son 
originalité. En effet, peu d'études ont tenté de relier les mouvements observés à la 
disponibilité et surtout à l'utilisation des ressources alimentaires en milieu naturel. Aussi, 
la plupart des études sur les mouvements animaux utilisent des dispositifs de localisation 
ne permettant pas de déterminer les trajectoires exactes empruntées, de distinguer certains 
comportements entre eux (ex, alimentation versus jeu) et de comprendre l'utilisation du 
territoire par l'appariement avec les comportements. La méthodologie utilisée dans la 
présente étude permet de suivre les mouvements d'arbre en arbre en plus de pouvoir les 
relier directement aux comportements d'alimentation observés. Finalement, la technique de 
modélisation présentée dans ce mémoire allie la puissance statistique à une structure 
permettant d'intégrer la complexité des mouvements animaux. 
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3. Présentation du mémoire 
J'ai voulu rendre ce mémoire facile d'approche pour les non-initiés à l'écologie du 
mouvement. Pour bien comprendre le choix de la méthode statistique utilisée dans le cadre 
de cette étude, j'ai résumé les techniques d'étude des mouvements qui sont encore 
couramment employées dans la description de patrons de mouvements tout en exposant les 
difficultés d'inférer des processus écologiques à partir de ces méthodes. J'ai ensuite 
résumé quelques facettes de la théorie de la quête alimentaire optimale pour pouvoir 
dépeindre l'importance des capacités cognitives des animaux, particulièrement dans les 
processus de décision et de navigation dans les recherches alimentaires. J'ai finalement 
exposé certaines facettes de l'écologie du singe hurleur du Guatemala qui, dans leur 
ensemble, rendent l'étude des mouvements à la fois complexe, mais aussi très révélatrice. 
Les résultats et leur interprétation sont présentés sous la forme d'un article inséré dans le 
mémoire. Je conclus ce mémoire avec une discussion générale sur la portée des résultats, 
en soulevant certaines hypothèses quant à l'adoption de la stratégie de quête alimentaire 
observée, mais aussi en mettant en contexte les résultats obtenus quant à l'utilisation de la 
mémoire spatiotemporelle. Je termine en soulignant les forces et les faiblesses de cette 
étude et je suggère certaines pistes de recherche. 
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4. Revue de littérature 
4.1 L'utilisation des capacités cognitives dans la quête alimentaire 
La plupart des organismes mobiles doivent chercher de façon active leurs ressources 
alimentaires. Ils vivent toutefois dans des environnements dynamiques où la disponibilité 
de leurs ressources est variable spatialement et temporellement. Lors des quêtes 
alimentaires, les organismes sont donc face aux problèmes suivants: où, quand et comment 
se déplacer. Des capacités cognitives, telles que la mémorisation de l'emplacement de 
ressources fixes dans l'espace et la représentation spatiale de plusieurs emplacements de 
ressources peuvent permettre aux organismes de répondre à ces questions (Milton 1981, 
Pyke, et al. 1977). Toutefois, mettre en évidence l'utilisation de la mémoire et de cartes 
mentales complexes dans les quêtes alimentaires semble équivoque avec les dispositifs 
d'observations naturels et expérimentaux ainsi que les techniques statistiques 
fréquentielles. Cette section fera d'abord un bref rappel de la théorie de la quête 
alimentaire optimale, discutera des capacités cognitives chez les animaux, plus précisément 
chez les primates, de leur contexte évolutif, de leurs rôles dans les recherches alimentaires 
et des difficultés à les mettre en évidence. 
4.1.1 La théorie de la quête alimentaire optimale 
L'idée qu'il existe différentes stratégies de quêtes alimentaires possibles pour un 
organisme en fonction de certaines ressources, que certaines d'entre elles sont plus 
efficaces que d'autres pour maximiser l'aptitude phénotypique et que les comportements 
associés à la quête alimentaire possèdent une composante héritable constituent les 
fondements de la théorie de la quête alimentaire optimale (Emlen 1966, MacArthur and 
Pianka 1966, Pyke, et al. 1977). Les stratégies de recherche alimentaire optimales du point 
de vue du fitness devraient donc être retenues par la sélection naturelle. La théorie de la 
quête alimentaire optimale a été appliquée à différents aspects de l'étude des recherches 
alimentaires chez les animaux: 1) le choix de la diète optimale, 2) le choix de la parcelle 
d'alimentation optimale, 3) le choix du temps optimal passé dans chacune des parcelles et 
4) le choix des patrons de mouvements et la vitesse de mouvements optimaux (Pyke, et al. 
1977). La théorie de la quête alimentaire optimale assume que l'organisme connaît les 
informations relatives aux ressources, retient ces informations pour pouvoir les utiliser 
ultérieurement pour guider sa quête (Pyke, et al. 1977). Selon la devise utilisée pour 
évaluer l'efficacité des quêtes alimentaires, soit l'énergie dépensée ou le temps passé à la 
recherche versus l'énergie acquise, les animaux peuvent maximiser les gains énergétiques 
ou minimiser le temps passé à la recherche alimentaire. Cette théorie soutient aussi que si 
les animaux montrent des contraintes alimentaires et que l'abondance des ressources 
alimentaires est variable, alors on devrait s'attendre à observer des préférences 
alimentaires. 
Pourtant, il est raisonnable de croire que les organismes en milieu naturel possèdent des 
informations limités ou incertaines quant à la distribution spatiale et temporelle de leurs 
ressources préférées. Par conséquent les stratégies que ces derniers adoptent s'éloignent 
des stratégies prédites par plusieurs modèles de la théorie de la quête alimentaire optimale 
qui supposent que les individus sont omniscients de leurs environnements (Stephens, et al. 
2007a). Stephen et Krebs (1986) ont soulevé d'autres limitations des ces modèles de 
prédiction de la quête alimentaire optimale qui supposent l'omniscience. Entre autre, les 
comportements qui ne sont pas reliés directement avec la recherche ou la consommation 
alimentaire peuvent influencer la quête alimentaire, tels que la défense du territoire et la 
vigilance. Ces comportements sont difficiles à convertir en gains énergétiques directs et à 
être intégrés au calcul d'efficacité des différentes stratégies de quête alimentaire possibles. 
De plus, la majorité des modèles de quêtes alimentaires optimales ne permettent pas de 
mettre à jour l'information perçue par l'animal durant la quête, par exemple la qualité des 
proies ou des parcelles ou son propre état de satiété. Plusieurs modèles assument aussi que 
les modes de recherches sont prédéterminés et ne varient pas durant la quête. Il est pourtant 
possible pour un animal de rechercher les ressources alimentaires de plus d'une façon et 
même de modifier le type de recherche en fonction de l'environnement. Finalement, la 
stratégie adoptée par un organisme est dépendante des ses capacités motrices et digestives 
(McKenna 1982), ce qui n'est généralement pas considéré dans la modélisation de la quête 
alimentaire optimale. 
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La théorie de la quête alimentaire a décrit les effets de plusieurs contraintes individuelles et 
environnementales sur l'aptitude phénotypique des animaux et prédit les règles de décision 
lors des quêtes alimentaires. Toutefois, il semble difficile de réunir toutes ces règles de 
décision pour former un modèle de quête alimentaire suffisamment large pour être 
généralisable a plusieurs taxa et suffisamment complexe pour représenter fidèlement les 
quêtes alimentaires en milieu naturel. La théorie de la quête alimentaire optimale s'est 
rendue grandement utile dans la construction d'hypothèses et dans la modélisation de 
situations réelles. La modélisation de la quête alimentaire optimale a servi, par exemple, 
dans l'estimation du niveau d'adaptation des organismes à leur environnement, dans 
l'évaluation du contrôle de l'environnement sur les mécanismes du mouvement et dans la 
compréhension de l'organisation des populations et des communautés (Stephens, et al. 
2007a). La quête alimentaire est un processus écologique complexe et le cadre de 
modélisation proposé par la théorie de la quête alimentaire optimale ne semble pas suffire 
pas à décortiquer cette complexité écologique. 
4.1.2 Les capacité cognitives des primates non-humains 
Plusieurs auteurs ont pressé l'importance d'intégrer les capacités cognitives dans le 
concept de quête alimentaire (Menzel Jr. and Wyers 1981, Morales et al. 2004, Nathan et 
al. 2008, Schick, et al. 2008). Des évidences de l'utilisation de capacités cognitives 
développées, particulièrement la mémoire spatiale, dans les quêtes alimentaires ont été 
récemment apportées chez plusieurs groupes taxonomiques : les abeilles (e.g. Dyer 1996, 
Menzel et al. 2005), les oiseaux (e.g. Clayton and Krebs 1994, Kamil and Balda 1985), les 
lézards (e.g. Day et al. 1999), les chauve-souris (e.g. Winter and Stich 2005) et les 
moutons (e.g. Dumont and Hill 2001, Edwards, et al. 1996). Les primates, reconnus pour 
leurs capacités mentales supérieures à la plupart des autres mammifères, ont d'ailleurs fait 
l'objet d'un nombre impressionnant d'études portant sur l'évaluation des capacités 
cognitives dans les quêtes alimentaires (ex. Asensio et al. 2011, Janson 2007, Menzel 
1973). Ces études ont permis mettre en évidence des capacités d'apprentissage, de 
raisonnement, de communication et de mémorisation extraordinaires ainsi que la 
fabrication et l'utilisation d'outils qui sont uniques aux primates. Ds sont d'ailleurs les 
seuls animaux jusqu'à ce jour a avoir appris des langages de symboles ou de signes et de 
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les appliquer dans différentes situations réelles dans le but de communiquer (Gardner and 
Gardner 1969). Vu l'abondance de la littérature publiée sur les capacités cognitives chez 
les animaux et le choix de l'espèce d'étude, le singe hurleur du Guatemala, je me 
concentrerai seulement sur la cognition chez les primates. 
Pourquoi les primates possèdent-ils ces capacités intellectuelles si développées par rapport 
au reste du règne animal? Il existe deux théories principales quant à l'évolution de 
l'intelligence chez les primates. Une de ces théories, proposée par Milton (1981), stipule 
que la distribution hétérogène des ressources alimentaires constitue la principale pression 
de sélection au développement des capacités cognitives chez les primates. Dans des 
environnements où les ressources sont distribuées de façon hétérogène, la quête alimentaire 
devient plus efficace lorsque l'animal possède des connaissances spatiales et temporelles 
de son environnement, que ce soit la mémorisation de points repères ou d'emplacements de 
certaines ressources, ou la capacité de prévoir l'état phénologique des ressources (Pyke, et 
al. 1977). Des capacités cognitives développées devraient être positivement sélectionnées. 
Milton (1981) a donc émis comme hypothèse que le niveau des capacités mentales dépend 
de la spécialisation alimentaire des primates. Plus une espèce est spécialisée pour une 
ressource hétérogène dans l'espace et le temps, plus ses capacités mentales devraient être 
développées. Pour vérifier cette hypothèse, Milton (1981) a comparé la diète et la taille du 
cerveau chez deux espèces de primates vivant dans le même écosystème, le singe araignée 
(Ateles geoffroyi Ki\hl 1820) et le singe hurleur à manteau (Alouatta palliata Gray 1949). 
Elle a trouvé que le singe araignée avait un cerveau deux fois plus volumineux que le 
hurleur à manteau, alors que sa diète est beaucoup plus spécifique aux fruits, une ressource 
spatialement et temporellement hétérogène. Il a suggéré que la dépense énergétique 
supplémentaire à l'entretien d'un cerveau plus volumineux est compensée par une quête 
alimentaire efficace pour des ressources spatialement et temporellement hétérogènes et à 
valeur nutritive élevée. La relation positive entre la taille du cerveau et les capacités 
cognitives, bien qu'assumée à l'époque par Milton (1981), a été confirmée 
expérimentalement par la suite (Reader and Laland 2002). La deuxième théorie, 
initialement proposée par Jolly (1966), suggère que les caractéristiques comportementales 
des primates, telles que la flexibilité des comportements et la sociabilité, auraient constitué 
des éléments clés dans l'évolution des capacités cognitives. En effet, la flexibilité 
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comportementale des primates auraient permis l'innovation de nouvelles techniques, entre 
autres pour les recherches alimentaires et la limitation de la compétition intraspécifïque. 
De plus, les relations sociales, plus importantes et complexes chez les primates que la 
plupart des autres mammifères, favorisent l'apprentissage et la transmission de nouveaux 
comportements. Ces deux composantes combinées pourraient avoir favorisé l'évolution de 
capacités cognitives développées (Lefebvre et al. 2004, Wyles et al. 1983). 
Ces théories ont toutes deux reçu beaucoup d'attention dans le domaine de l'évolution de 
la cognition chez les primates. Bien que certains aient obtenu des évidences supportant 
l'une ou l'autre des théories, il est toutefois erroné de croire ces deux théories 
complètement exclusives dans l'évolution de l'intelligence chez les primates. Il est en effet 
difficile de dissocier innovation comportementale dans les recherches alimentaires, 
transmission sociale des nouveaux comportements et succès de la quête alimentaire face à 
une distribution hétérogène des ressources (Lefebvre, et al. 2004). De plus, des groupes 
taxonomiques autres que les primates qui ont aussi une spécialisation alimentaire pour des 
ressources hétérogènes dans l'espace ou des relations sociales complexes, ne possèdent pas 
des capacités cognitives aussi développées que ces derniers. Dans ce sens, le niveau 
d'intelligence actuel des primates devrait être considéré comme le résultat à la fois de la 
pression de sélection créée par une distribution hétérogène des ressources et favorisée par 
l'innovation comportementale et la sociabilité des primates (Cunningham and Janson 
2007b). Bien qu'il soit possible que ces deux pressions sélectives ait fait évoluer 
simultanément les capacités cognitives chez les primates, il reste encore difficile de 
déterminer comment ce potentiel cognitif est réellement impliqué dans les recherches 
alimentaires. 
4.1.3 Les capacités cognitives et la quête alimentaire 
La plupart des organismes vivent dans des environnements où la distribution 
spatiotemporelle des ressources suit des patrons complexes. Les organismes doivent 
prendre des décisions relatives à la quête alimentaire, adopter des stratégies de recherche et 
de déplacement suffisamment efficaces pour assurer leur apport alimentaire et leur survie. 
Il existe plusieurs évidences suggérant l'utilisation de la cognition, particulièrement de la 
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mémoire spatiale, dans les quêtes alimentaires des primates (Cunningham and Janson 
2007a, Garber and Hannon 1993, Janmaat et al. 2006, Janson 1998). Toutefois, il reste 
encore difficile de déterminer comment les capacités cognitives sont réellement utilisées 
dans l'orientation de la quête alimentaire et comment les processus cognitifs peuvent être 
inférés à partir de patrons de mouvements. Menzel et Wyers (1981) ont proposé quatre 
critères qui suggèrent l'utilisation de la cognition dans les quêtes alimentaires : 1) l'animal 
a la capacité de tenir compte des stimulus qui sont temporairement absents, 2) l'animal ne 
répond pas de façon linéaire au stimulus, c'est-à-dire, qu'il peut répondre au stimulus de 
différentes manières, 3) l'animal a l'habilité de se souvenir et de planifier et 4) l'animal a 
la capacité de traiter simultanément un grand nombre de variables intrinsèques et 
extrinsèques. L'exemple expérimental de Menzel (1973) portant sur l'organisation spatiale 
de la mémoire chez les chimpanzés {Pan paniscus, Oken 1816) permet de bien illustrer ces 
quatre critères. Dans un enclos, de la nourriture avait été cachée à différents endroits 
choisis aléatoirement et l'emplacement des cachettes ont été montré à un singe du groupe, 
les autres singes servant de contrôle. Les résultats montraient que le singe informé 
réagissait à la présence de nourriture en cherchant ou creusant à l'emplacement, même en 
absence de contact visuel avec la ressource (critère 1) et l'ordre dans lequel les sites étaient 
visités était différent entre les singes informés et entre les différents essais chez un même 
singe (critère 2). Aussi, les trajectoires empruntées pour visiter les sites étaient 
généralement plus courtes que la moyenne de toutes les combinaisons de trajectoires 
possibles, suggérant que les singes se souviennent de la localisation des sites visités 
antérieurement et qu'ils s'orientent de façon à minimiser la distance parcourue (critère 3). 
Le quatrième critère, bien que moins évident, peut être supporté par le fait que les singes 
doivent utiliser une multitude d'informations de l'environnement pour s'orienter vers un 
endroit connu (King 1986). Boesch et Boesch (1984) ont aussi conduit une expérience en 
enclos avec des chimpanzés visant à déterminer la stratégie de transport d'outil (pierres) 
servant à briser des noix. Ils ont trouvé que les singes se déplaçaient à la fois vers la pierre 
la plus proche et de poids suffisant pour casser la noix. Puisque les singes ne pouvaient 
voir à la fois la pierre et la noix, ces résultats suggèrent que les singes évaluaient, se 
souvenaient, et comparaient les distances relatives entre les objets et étaient capables de 
permuter ces distances lorsque leurs positions changeaient. 
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Bien que les expériences de Menzel (1973) et Boesch et Boesch (1984) apportent des 
évidences de représentations spatiales des ressources qui sont utilisées dans la quête 
alimentaire, elles restent non-représentatives des conditions environnementales naturelles : 
les enclos utilisés sont loin de représenter la taille des domaines vitaux des chimpanzés et 
le nombre de sites-ressources est grandement inférieur à ce qu'on retrouve en nature. Le 
nombre d'emplacements de ressources à mémoriser est beaucoup plus grand et les 
combinaisons de trajectoires entre ces sites augmentent de façon exponentielle, ce qui 
complexifie la quête alimentaire. Néanmoins, plusieurs études en milieu naturel ont aussi 
suggéré l'utilisation des représentations spatiales dans les quêtes alimentaires des primates 
(Cunningham and Janson 2007a, Di Fiore and Suarez 2007, Garber 1989, Janson 1998, 
Liihrs et al. 2009, Normand and Boesch 2009, Valero and Byrne 2007). Par exemple, 
Garber (1989) a observé chez deux espèces de tamarins (Saginus mystax Spix 1823; 
Saginus fuscicollis Spix 1823) des trajectoires relativement rectilignes menant dans 70% 
des cas à la ressource disponible la plus proche. Bien qu'effectuer des déplacements 
rectilignes puisse être une stratégie efficace de recherche sans utilisation de la mémoire 
pour éviter de revisiter les mêmes sites, Garber (1989) défend que les distances parcourues 
de façon rectiligne étaient supérieures à la capacité estimée de détection des ressources. 
Ainsi, la combinaison de cette linéarité à un haut taux de visite des ressources disponibles 
les plus proches suppose l'utilisation de la mémoire spatiale pour se diriger directement 
vers ces ressources. 
La plupart des études sur la cognition dans les quêtes alimentaires réalisées jusqu'à ce jour 
se sont concentrées sur la mémorisation d'emplacements et la représentation spatiale de 
l'environnement. On a principalement tenté de mettre en évidence l'utilisation de 
l'intelligence spatiale dans les quêtes alimentaires par la linéarité des trajectoires, les 
visites répétitives de ressources ou l'emprunt répétitif de trajectoires et le choix de la 
ressource disponible la plus proche dans des contextes expérimentaux (Boesch and Boesch 
1984, Janson 1998, Menzel 1973) et en milieu naturel (Cunningham and Janson 2007a, Di 
Fiore and Suarez 2007, Garber 1989, Liihrs, et al. 2009, Normand and Boesch 2009, 
Valero and Byrne 2007). Toutefois, Janson (1998) a souligné plusieurs difficultés quant à 
l'inférence de l'utilisation de la mémoire spatiale dans les quêtes alimentaires. On connait 
rarement la localisation et l'état phénologique de tout ce qui est disponible dans 
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l'environnement de l'organisme étudié. Conséquemment, dans une étude sur les capucins 
bruns (Cebus apella Linneaus 1758) en milieu naturel, Janson (1998) a profité de la rareté 
saisonnière des aliments préférés pour manipuler la disponibilité spatiale et temporelle de 
ces aliments ainsi que leur abondance en approvisionnant en fruits des plateformes 
construites. Il a trouvé que les singes se déplaçaient plus fréquemment vers les plateformes 
d'approvisionnement les plus proches et qu'ils le faisaient de façon plus linéaire qu'un 
déplacement aléatoire vers la ressource la plus proche aurait prédit. Bien que ces résultats 
suggèrent l'utilisation de la mémoire spatiale, Janson a précisé que le choix de la ressource 
la plus proche et la linéarité des déplacements pour s'y rendre ne permettent pas de 
conclure que la mémoire spatiale est utilisée. En effet, la capacité de détection des 
ressources n'était pas connue et les singes auraient pu se déplacer d'une ressource visible à 
une autre. Aussi, les fruits peuvent devenir rapidement abondants spatialement dans les 
forêts tropicales saisonnières. Dans ces conditions, les mouvements rectilignes mènent 
presque inévitablement à un arbre en fruit. Les déplacements rectilignes peuvent aussi 
refléter une stratégie de recherche alimentaire visant à limiter le taux de revisite et non pas 
des déplacements guidés par la mémoire, comme mentionné dans la section 1.1.1. 
Considérer la visite de la ressource la plus proche comme un indice d'utilisation de cartes 
mentales complexes pose aussi problème. Se déplacer vers la ressource la plus proche peut 
à la fois concorder avec l'hypothèse que les singes connaissent la localisation de toutes les 
sources alimentaires et choisissent de visiter la plus proche, ou avec celle que les 
ressources les plus proches sont aussi celles qui sont détectables par les sens. La capacité 
de détection des ressources devient un concept clé pour déterminer les caractéristiques du 
mouvement qui ne peuvent pas être expliquées par une stratégie de recherche simple, 
utilisant des indices visuels ou olfactifs pour localiser les ressources et qui requiert donc 
une connaissance spatiale complexe de l'environnement. D'autre part, déterminer quelle 
ressource est la plus proche nécessite la connaissance de toutes les ressources pouvant être 
consommées par l'organisme en plus de leur position spatiale, ce qui peut être fastidieux, 
voire impossible dans des environnements forestiers et pour de grands domaines vitaux. En 
conséquence, on utilise souvent les comportements alimentaires pour déterminer la 
disponibilité des ressources (Janson and Byrne 2007). Il est alors dangereux de considérer 
que ce qui est consommé comme ce qui est disponible, et ce qui est disponible comme ce 
qui est consommé. Ce raisonnement circulaire peut être évité si les informations sur la 
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disponibilité des ressources et sur la composition de la diète et les préférences alimentaires 
proviennent de données empiriques indépendantes des observations. 
Les expériences et observations en milieu naturel semblent montrer l'habilité des primates 
à mémoriser et se représenter spatialement la distribution de leurs ressources alimentaires. 
Cependant, les écologistes sont face au problème de la boîte noire, où le fonctionnement 
interne de la cognition est inconnu et seulement les intrants et extrants peuvent être 
identifiés (Janson and Byrne 2007). Face aux ambiguïtés quant à l'inférence de l'utilisation 
des capacités cognitives dans les quêtes alimentaires, Janson et Byrrie (2007) ont proposé 
deux méthodes : 1) effectuer des designs expérimentaux pour tester des hypothèses 
spécifiques à certains mécanismes cognitifs ou 2) comparer des mouvements observés à 
des mouvements prédits issus de modélisations basées sur des hypothèses quantitatives et 
explicites sur des mécanismes cognitifs. La comparaison de mouvements observés à des 
modèles cognitivement explicites semble déjà faire ses preuves dans l'analyse de la 
cognition dans les quêtes alimentaire (Asensio, et al. 2011, Janson and Byrne 2007, 
Menzel 1973). 
Bien des questions restent cependant sans réponse claire, entre autre quant à l'organisation 
et le l'entreposage de l'information spatiale (orientation par point de repère ou à l'aide de 
cartes Euclidiennes) et la réelle utilisation de la mémoire temporelle. Cette dernière est 
particulièrement intéressante à explorer puisque la mémoire temporelle, si présente et 
utilisée, pourrait permettre aux organismes d'évaluer le meilleur moment pour visiter une 
ressource alimentaire dont à disponibilité est ponctuelle dans le temps. Des études réalisées 
chez les geais à gorge blanches (Aphelocoma coerulescens Bosc 1795) (Clayton and 
Dickinson 1998) et chez les mangabeys à joues blanches (Lophocebus albigena Gray 
1850) (Janmaat, et al. 2006) ont mis en évidence l'utilisation de mémoire "épisodique", 
permettant aux animaux de se rappeler la localisation de sites-caches ou de leurs 
expériences à des sites alimentaires et de planifier leurs déplacements en fonction des 
cycles de renouvellement et de détérioration des ressources à ces sites. 
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4.2 L'écologie du mouvement 
L'inférence des processus écologiques à partir de mouvements animaux a, jusqu'à présent, 
reposé sur plusieurs techniques différentes. Certains chercheurs ont utilisé un design 
expérimental qui, selon eux, permet l'inférence en se basant sur certaines évidences 
empiriques, comme par exemple des distances parcourues de façon rectiligne entre des 
ressources dépassant la capacité de détection des ressources par les individus (Bartumeus 
2003, Clayton and Dickinson 1998, e.g. Edwards, et al. 1996, Janson 1998). D'autres 
méthodes, comme la modélisation spatiale des mouvements à partir de données empiriques 
permettant l'inférence par la considération directe des paramètres du modèle, comme la 
constante directionnelle des mouvements vers des ressources (Boyle et al. 2009, Forester, 
et al. 2007, e.g. Marell et al. 2002, May et al. 2010, Normand and Boesch 2009), la 
simulation spatiale de mouvements à partir de connaissances écologiques (e.g. Fankhauser 
and Enggist 2004, Franke et al. 2004) et la comparaison de mouvements empiriques et de 
mouvements simulés à partir de modèle explicites (Boyer et al. 2006, Burns and Thomson 
2005, e.g. Garber and Hannon 1993, Haskell 1997, Knegt et al. 2007, Sulikowski and 
Burke 2011) ont aussi été largement utilisées. On a toutefois reproché à plusieurs études 
d'inférer certains processus sous-jacents aux mouvements à partir de données empiriques 
et de méthodes statistiques ne fournissant pas la puissance ou la structure nécessaire à cette 
inférence (Schick, et al. 2008, Turchin 1996). La prochaine section présentera brièvement 
certaines techniques d'analyses des mouvements en différenciant les modèles non-
inférentiel des modèles inférentiels en plus de décrire certaines particularité statistiques 
dans la modélisation des mouvements. La revue de littérature présentée ci-dessous ne fait 
qu'effleurer certains aspects de l'écologie du mouvement et le choix des sujets présentés 
est évidemment corrélé à mon cheminement dans le choix de la méthode utilisée pour 
analyser mes données. 
4.2.1 Les modèles de mouvements non-inférentiels 
En se basant sur des caractéristiques mesurables des déplacements, les écologistes du 
mouvement ont développé une multitude de modèles permettant de décrire 
mathématiquement leurs observations. Ces modèles descriptifs comprennent les marches 
aléatoires simples (Patlak 1953; Codling, Plank & Benhamou 2008), les marches aléatoires 
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corrélées (ex. Austin et al. 2004, Bergman et al. 2000, Johnson et al. 1992, Kareiva and 
Shigesada 1983), les vols de Lévy (ex. Ramos-Fernandez et al. 2004, Viswanathan 2010), 
l'analyse fractale (Dicke & Burrough 1988; Wiens & Milne 1989) et le temps de premier 
passage (ex. Fauchald and Tveraa 2003). Ces modèles se sont avérés très utiles dans la 
conception de modèles nuls et la confrontation à des données empiriques (ex. Bergman, et 
al. 2000, Crist et al. 1992, Home et al. 2007, Kareiva and Shigesada 1983, McCulloch and 
Cain 1989). 
Le plus simpliste de ces modèles, la marche aléatoire ou mouvements Browniens, décrit 
des mouvements purement stochastiques, où les angles de virage, la longueur des segments 
rectilignes (pas) et la durée des pas sont choisi de façon aléatoire (Codling et al. 2008). Ce 
patron, bien que rarement observé, a été identifié comme patron discontinu chez des 
organismes en milieu naturel (ex. Humphries et al. 2010). Des patrons de mouvements 
légèrement plus complexes, tels que la marche aléatoire corrélée et le vol de Lévy, arrivent 
à représenter de façon plus juste les mouvements observés en nature (Bartumeus et al. 
2005, Kareiva and Shigesada 1983). La marche aléatoire corrélée, contrairement aux 
mouvements Brownien, considère que l'angle de virage observé dépend des angles de 
virages précédents, résultant en une persistance dans la direction des mouvements (Patlak 
1953, Turchin 1991). À cause de ce biais directionnel, le déplacement net des organismes 
performant une marche aléatoire corrélée surpasse l'augmentation linéaire du déplacement 
net produit par une marche aléatoire simple (Kareiva and Shigesada 1983). Bien que ce 
patron corresponde à certains patrons observés en milieu naturel, il a été suggéré que la 
modélisation avec les marches aléatoires corrélées est trop simpliste pour décrire les 
mouvements des animaux à différentes échelles spatiales et temporelles (Doerr and Doerr 
2004). Aussi, plusieurs études empiriques ont montré que les caractéristiques des 
mouvements observés ne correspondaient pas exactement à celles des mouvements simulés 
par une marche aléatoire corrélée (Crist, et al. 1992, Johnson, et al. 1992, Kareiva and 
Shigesada 1983). Le patron de Lévy arrive toutefois à décrire certains patrons de 
mouvements animaux sur plusieurs échelles spatiotemporelles. Schématiquement, un vol 
Lévy est représenté par de fréquents et courts segments linéaires qui sont entrecoupées par 
de plus rares et plus longs segments linéaires qui sont à leur tour entrecoupés d'encore plus 
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rares et plus longs segments, et ainsi de suite1. La fréquence des mouvements de plus en 
plus longs dans les trajectoires décroît donc de façon exponentielle. La marche de Lévy est 
une modification du vol de Lévy qui conserve les mêmes propriétés spatiales, mais où l'on 
considère le déplacement après un temps t au lieu du déplacement après n pas. Ces patrons 
sont donc considérés comme étant sans échelle spatiale ou temporelle particulière,' puisque 
l'aspect et les caractéristiques statistiques d'un patron de Lévy restent les mêmes que l'on 
fasse un zoom avant ou arrière sur les trajectoires (Shlesinger et al. 1993, Viswanathan et 
al. 1999). Bien que les patrons de Lévy ne soient pas caractérisés par une persistance 
directionnelle, comme les patrons de mouvements aléatoires corrélés, la distance nette 
parcourue par rapport à des mouvements aléatoires simples est toutefois plus grande à 
cause des rares mais longs déplacements rectilignes, augmentant la diffusion des 
organismes dans l'environnement. Des patrons de mouvement s'apparentant aux patron de 
Lévy ont été observés chez une multitude d'organismes tels que les singes araignées, 
Ateles geoffroyi (Kuhl 1820) (Boyer, et al. 2006, Ramos-Fernandez, et al. 2004), les 
chacals à flancs rayés, Canis adustus (Sundevall 1847) (Atkinson et al. 2002), les rennes, 
Rangifer tarandus tarandus (Linneaus 1758) (Marell, et al. 2002), phoques gris, 
Halichoerus grypus (Fabricius 1791) (Austin, et al. 2004), les albatros hurleurs, Diomedea 
exulans (Linneaus 1758) (Viswanathan et al. 1996), les bourdons, Bombus vagans (Smith 
1854) (Reynolds 2005) et les dinoflagellés Oxyrrhis marina (Dujardin 1841) (Bartumeus 
2003). La figure 1 illustre les patrons spatiaux de mouvements Browniens, d'une marche 
aléatoire corrélée et d'une marche de Lévy. 
Récemment, plusieurs études se sont attardées à quantifier l'efficacité des patrons de 
mouvements dans la recherche alimentaire pour différentes distributions et densités de 
ressources alimentaires (Bartumeus et al. 2002, Bartumeus, et al. 2005, Plank and James 
2008, Reynolds 2009a). Alors que les patrons de mouvements aléatoires corrélés semblent 
plus efficaces lorsque les ressources sont abondantes (Bartumeus, et al. 2002, Bartumeus, 
et al. 2005), les vols de Lévy surpassent l'efficacité des patrons aléatoires corrélés dans des 
environnements où les ressources sont rares et distribuées de façon hétérogène, sont fixes 
1 Le patron de Lévy fut mis en évidence pour la première fois par Benoît Mandelbrot. Dans son article 
intitulé How long is the coast of Great Britain (1967), il montre l'autosimilarité statistique de la côte de la 
Grande-Bretagne, peu importe à quelle échelle spatiale on la considère. Depuis, plusieurs ont identifié des 
patrons de Lévy pour expliquer des phénomènes diverses en chimie, en physique et plus récemment en 
biologie. 
ou pour lesquels les proies se déplacent moins rapidement que le prédateur (Bartumeus, et 
al. 2002, Bartumeus, et al. 2005, Reynolds 2009b, Viswanathan, et al. 1996, Viswanathan, 
et al. 1999, Viswanathan et al. 2008). Les propriétés de super-diffusion d'un vol de Lévy 
diminuent les chances de revisiter des sites d'alimentation, augmentent la distance nette 
parcourue par les animaux et par conséquent, augmentent les chances de trouver de 
nouveaux sites alimentaires. Toutefois, l'identification de patrons de Lévy dans des 
systèmes empiriques a soulevée plusieurs critiques, entre autres que certaines évidences 
empiriques de patrons de Lévy se sont avérées fausses suite à la ré-analyse des résultats 
(Edwards 2008, Edwards et al. 2007). Le débat quant à l'évidence en faveur des patrons de 
Lévy dans certaines études empiriques est d'ailleurs toujours actif (Schick, et al. 2008, 
Viswanathan, et al. 2008). Bartumeus (2007), quant à lui, soutient que le patron de Lévy 
est un processus de mouvement en lui-même, c'est-à-dire qu'il constitue une manière de se 
déplacer que les animaux adoptent délibérément pour maximiser leurs chances de 
rencontre avec des ressources, et non pas un résultat visible d'un processus de mouvement 
sous-jacent. Cependant, plusieurs affirment qu'il existe une multitude de processus sous-
jacents et que les interactions complexes entre un organisme et son environnement peuvent 
résulter en patrons de mouvements s'apparentant au vol de Lévy. Par exemple, une 
stratégie de déplacement stochastique, où l'animal tombe par hasard sur des ressources 
spatialement groupées qu'il exploite, ou une stratégie déterministe, où l'animal se déplace 
en utilisant la connaissance spatiale du territoire ou l'olfaction, pourrait aussi bien 
expliquer le patron de Lévy observé (Boyer 2009, Ramos-Fernandez, et al. 2004, Reynolds 
2005). 
Une autre démarche dans le but d'identifier les interactions individus-environnement fut de 
relier les caractéristiques des mouvements à des caractéristiques du paysage à l'aide d'un 
indice indépendant de l'échelle spatiale (Nams 2005, Tremblay et al. 2007, With 1994). 
L'analyse fractale utilise un indice fractal D basé sur le niveau de tortuosité des trajectoires 
(Dicke and Burrough 1988) et évalue comment D varie selon des variation dans la 
structure du paysage (Schick, et al. 2008). Toutefois, l'analyse fractale présente plusieurs 
problèmes conceptuels. Entre autres, on tente d'inférer des processus à plus grandes 
échelles à partir de l'indice fractal calculé à de plus petites échelles. Bien que l'analyse 
fractale assume que D soit indépendant de l'échelle, donc constant à travers les échelles, 
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cette supposition de constance est rarement vérifiée lorsqu'on passe à des échelles spatiales 
plus grandes pour lesquels des processus biologiques différents ont lieu (Turchin 1996). 
Aussi, le calcul de l'indice fractal se base sur la trajectoire entière et, par conséquent, 
masque les changements de tortuosité dans la trajectoire qui sont causés par les 
caractéristiques changeantes de l'environnement (Forester, et al. 2007). Une analyse 
similaire, l'analyse de temps de premier passage (TPP) a aussi été utilisée pour explorer 
l'influence de l'environnement sur les organismes à l'aide d'un outil caractérisant les 
mouvements selon l'échelle spatiale (Fauchald and Tveraa 2003, McKenzie et al. 2009). 
Le TPP est le temps requis pour qu'un organisme en mouvement, partant du centre d'un 
cercle de rayon r, pour sortir de ce cercle. Cette analyse permet de vérifier comment le TPP 
varie en fonction du rayon et quantifie donc de façon indirecte la tortuosité des 
mouvements. Cet indice est donc dépendant de l'échelle spatiale à laquelle on l'observe. 
Toutefois, des TPP moyens à différents rayons se comportant selon une loi de puissance 
suggèrent que les processus de mouvements sont indépendants de l'échelle pour l'étendue 
de rayons étudiés (Johnson, et al. 1992). Bien que l'influence de la structure du paysage 
sur les recherches alimentaires ait été étudiée dans les deux dernières décennies, 
comprendre les processus sous-jacents aux mouvements en reliant statistiquement les 
comportements, les caractéristiques des déplacements et la structure du paysage sans 
ambigiiité ne semble pas tâche facile et reste controversé (Bélisle 2005, Benhamou 2007, 
Morales et al. 2005). 
Les modèles descriptifs présentés ci-haut ont été fréquemment utilisés dans l'inférence des 
processus induisant les mouvements. Toutefois, ces inférences basées sur la comparaison 
entre des patrons de mouvements et des patrons de l'environnement ont été grandement 
critiquées (Bradshaw et al. 2007, Patterson et al. 2008, Schick, et al. 2008). Bien que ces 
méthodes comparatives permettent de visualiser des relations entre un individu et son 
environnement, elles n'offrent aucune quantification de ces relations. Aussi, un patron de 
mouvement peut être représenté par plusieurs modèles différents, aux suppositions 
différentes et donc être interprétés de façon contradictoire (Schick, et al. 2008). 
Finalement, les erreurs d'observations par rapport à l'échelle d'observation, les effets 
environnementaux et les effets intrinsèques à l'organisme ne peuvent être distingués avec 
ces méthodes (Bradshaw, et al. 2007, Patterson, et al. 2008). L'extrapolation de patrons ou 
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la prédiction des effets des changements environnementaux sur ces patrons perdent alors 
leurs valeurs. 
4.2.2 Les modèles de mouvements inférentiels 
Schick et al. (2008) ont suggéré que pour inférer les mécanismes régissant les 
mouvements, les études devraient 1) utiliser une approche statistique basée sur le principe 
de vraisemblance, 2) représenter les processus par des modèles complexes pour représenter 
la complexité des interactions entre les organismes et leur environnement, 3) différencier 
les facteurs biotiques et abiotiques influençant le mouvement, et finalement, 4) inclure les 
différents comportements susceptible de régir le mouvement (p.ex. la fidélité à un site et la 
connaissance spatiale). 
Le premier point souligné par Schick et al. (2008) touche l'approche statistique utilisée 
pour l'inférence de processus biologiques. L'approche statistique fréquentielle, qui a été et 
qui est encore largement utilisée en écologie, ne fournit pourtant pas la structure nécessaire 
pour l'inférence de processus écologiques (Anderson et al. 2000, Hilborn and Mangel 
1997, Hobbs and Hilborn 2006, Stephens et al. 2007b). Cette approche permettant le rejet 
d'une hypothèse nulle par rapport à une hypothèse alternative permet uniquement de tester 
une hypothèse alternative à la fois. Dans le cas où plusieurs modèles sont testés, il est 
possible que le résultat de l'analyse ne permette pas de distinguer lequel des modèles est le 
mieux supporté par le jeu de données ou d'ordonner les modèles selon leur capacité 
d'expliquer les données (Hilborn and Mangel 1997). D'autre critiques sur l'approche 
fréquentielle touchent entre autre le caractère non informatif sur la taille des effets et la 
définition subjective et non biologique du seuil de signification p (Anderson, et al. 2000, 
Hobbs and Hilborn 2006). Des approches statistiques alternatives, comme la maximisation 
de la vraisemblance et l'approche bayésienne, offrent toutefois des avantages non-
négligeables dans l'inférence de processus biologiques (Schick, et al. 2008). 
La méthode de maximisation de la vraisemblance calcule les valeurs des paramètres à 
estimés de façon à rendre les observations les plus vraisemblables possible selon le modèle 
testé. Ces valeurs estimées sont ensuite utilisées dans la sélection du modèle représentant le 
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plus fidèlement les données, soit par le calcul du ratio de vraisemblance dans le cas des 
modèles nichés ou par le critère d'information d'Akaike pour des modèles nichés ou non 
(Hilbom and Mangel 1997). L'approche Bayésienne, quant à elle, combine ce concept de 
vraisemblance à une gestion différente des connaissances préalables à l'étude, des données 
réelles et de l'erreur (Hilborn and Mangel 1997). Elle permet d'informer les modèles de 
l'information déjà existante sur le système d'étude pouvant provenir de sources et de 
nature différentes en construisant une distribution de probabilité préalable. Cette 
distribution est ensuite mise à jour à la lumière des données réelles pour construire la 
distribution de probabilité postérieure. Cette dernière représente la probabilité que les 
hypothèses soient vraies connaissant les valeurs réelles des données (Clark 2007, 
Gamerman 1997, Hilborn and Mangel 1997, Hoff 2009). Le concept de la vraisemblance 
est ici appliqué à la distribution préalable considérant que les données sont vraies, pour 
calculer la valeur de vraisemblance de la distribution postérieure. L'approche Bayésienne 
offre un avantage majeur par rapport aux techniques fréquentielles ou même de celle de la 
vraisemblance. Lorsque plusieurs inconnues et variables latentes sont considérées, 
plusieurs dimensions s'ajoutent au modèle et se combinent dans une probabilité jointe 
(Clark 2005). Cette dimensionnalité élevée est difficile à gérer avec les méthodes 
fréquentielles. Avec l'approche Bayésienne, les algorithmes décomposent la probabilité 
jointe multivariée en plusieurs probabilités univariées, plus facilement gérable 
statistiquement. L'approche de la maximisation de la vraisemblance et l'approche 
Bayésienne présentent toutefois quelques inconvénients. La sélection de modèles par la 
maximisation de la vraisemblance peut se faire selon plusieurs critères et il reste compliqué 
de choisir le meilleur critère selon le but de l'étude et la structure des données (mais voir 
Ward 2008). De l'autre côté, les statistiques Bayésiennes apparaissent moins accessibles 
dû à un codage complexe, même pour des modèles très simples, et l'utilisation de fonctions 
de vraisemblance qui alourdissent les analyses (Stephens, et al. 2007b). 
Un autre point souligné par Schick et al. (2008) dans le but améliorer notre compréhension 
des processus régissant les mouvements animaux est la considération de la complexité des 
interactions entre les individus et leurs environnements. Les modèles complexes de 
mouvements animaux ont jusqu'à présent permis de représenter plus fidèlement les 
mouvements observés (ex. Bailey et al. 2008, Breed et al. 2009, Jonsen et al. 2005). On a 
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aussi souligné l'importance d'inclure des patrons comportementaux et les capacités 
cognitives permettant la navigation dans la modélisation si l'on veut à la fois décrire et 
mais aussi prédire avec justesse les déplacements (Morales and Ellner 2002, Nathan, et al. 
2008, Schick, et al. 2008). Conscients que les mouvements animaux sont complexes, 
dépendent de plusieurs facteurs et que la majorité des études sur les mouvements animaux 
ne s'attardent qu'à certains aspects des mouvements, Nathan et al. (2008) ont récemment 
proposé un cadre unificateur en écologie du mouvement. Ce cadre presse l'importance de 
tenir compte à la fois de l'état interne des animaux (pourquoi se déplacer), de facteurs 
externes à l'animal (dans quelles conditions se déplacer), des capacités motrices et de 
navigation (comment, quand et où se déplacer). Considérer des modèles complexes de 
mouvements nous permet, par le fait même, de considérer différents modes 
comportementaux pouvant influencer les mouvements et de considérer indépendamment 
les facteurs intrinsèques et extrinsèques à l'animal nous permettant ainsi de dissocier leurs 
influences sur les mouvements (Mandel et al. 2008, Nathan, et al. 2008, Revilla and 
Wiegand 2008). 
Une technique de modélisation récemment développée, les modèles état-espace (MEE), 
offre une structure intéressante permettant l'incorporation des comportements et des 
facteurs internes et externes à l'animal en plus de fournir la puissance statistique nécessaire 
à l'inférence. Cette méthode de modélisation permet la combinaison d'un modèle 
statistique des observations décrivant l'état actuel du système et d'un modèle dynamique 
des mouvements, prédisant l'état futur du système. Le modèle observationnel inclut des 
variables comme les positions spatiales des modes comportementaux des mouvements 
(migration, quête alimentaire, etc.). Le modèle dynamique (ou de processus), de son côté, 
considère les effets des comportements animaux, de l'environnement et de l'état actuel du 
système pour prédire l'état futur des variables du modèle observationnel (Patterson, et al. 
2008). L'analyse statistique des modèles état-espace peut être réalisée principalement par 
deux approches : la méthode de la maximisation de la vraisemblance (ex. Franke, et al. 
2004) et la méthode Bayésienne avec des simulations de Monte Carlo (Gimenez et al. 
2007, ex. Royer et al. 2005). Les avantages des MEE par rapport aux méthodes 
traditionnelles d'analyses des mouvements sont nombreux. Ils permettent d'estimer les 
erreurs ou les probabilités des paramètres d'états (mode de mouvement, position spatiale), 
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des paramètres du modèle de processus (ex. vitesse de déplacement) et des paramètres du 
modèle observationnel (ex. l'erreur sur l'observation) de façon indépendante. Puisque les 
MEE sont construits à partir de modèles mécanistiques, l'inférence de positions 
manquantes dans des trajectoires ou la prédiction des déplacements des organismes dans 
différentes conditions environnementales sont plus puissantes qu'avec les méthodes 
d'analyses traditionnelles (Patterson, et al. 2008). Leur applications sont multiples, allant 
de l'étude des dynamiques de populations (Buckland et al. 2004, Rivot et al. 2004) à la 
différenciation et les taux d'alternance des modes comportementaux de mouvement 
(Bailey, et al. 2008, Morales, et al. 2004), jusqu'aux études évaluant l'influence des états 
internes des organismes, des covariantes environnementales, du sexe et des saisons sur les 
mouvements (Breed, et al. 2009, Forester, et al. 2007, Jonsen, et al. 2005). 
Malgré le nombre impressionnant d'études publiées sur les mouvements des organismes, 
peu se sont réellement penchées sur les applications pratiques de la modélisation des 
mouvements en aménagement et en conservation (Colchero, et al. 2011). D'autre part, les 
façons d'aborder l'étude des mouvements animaux sont nombreuses et énormément 
variées. Qu'on veuille décrire les mouvements ou inférer les processus sous-jacents aux 
mouvements, il existe une panoplie de méthodes statistiques pouvant mener à des résultats 
ou des interprétations divergentes. 
La description des mouvements des organismes est cruciale dans notre compréhension des 
interactions entre les organismes mobiles et leur environnement. Toutefois, les méthodes 
présentées ci-haut ne permettent pas d'inférer directement les processus produisant les 
mouvements observés, en plus de mettre de côté les composantes comportementales et les 
capacités cognitives utiles à la navigation (Janson and Byrne 2007, Lima and Zollner 1996, 
Schick, et al. 2008). Face à ces limitations, de nouvelles techniques, beaucoup plus 
complexes, mais beaucoup plus éloquentes quant à l'inférence de processus de 
mouvements, ont récemment été développées. 
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4.3 L'espèce modèle : le singe hurleur du Guatemala 
Le singe hurleur du Guatemala offre une opportunité exceptionnelle pour l'étude des 
mouvements en milieu naturel de par son écologie et ses capacités motrices, mais il offre 
aussi son lot de complexité de par ses capacités cognitives qui restent toujours à être 
évaluées. Comme mentionné précédemment, les primates jouissent de capacités cognitives 
développées et plusieurs études suggèrent l'utilisation de cartes mentales complexes dans 
la prise de décision lors des déplacements. Aussi, aucune étude n'a tenté jusqu'à présent de 
caractériser la stratégie de recherche alimentaire et de mettre en évidence l'usage de 
capacités mentales dans l'orientation et les déplacements chez les singeâ hurleurs. Cette 
section présente l'écologie du singe hurleur du Guatemala, son statut de conservation, ses 
menaces actuelles et futures, ainsi que les avantages à le choisir comme espèce modèle 
dans l'étude des mouvements liés à la quête alimentaire. 
4.3.1 Les singes hurleurs en Mésoamérique 
Les singes hurleurs, Alouatta sp., sont les primates les plus répandus en Amérique, avec 
des représentants dans tous les pays Mésoaméricains (du Mexique au Panama) et en 
Amérique du Sud. En plus d'être largement distribué, les singes hurleurs ont aussi fait 
l'objet d'un grand intérêt scientifique. En Mésoamérique par exemple, le genre Alouatta 
est le plus étudié parmi les six genres de primates (Estrada et al. 2006b). Leur capacité 
extraordinaire de vocalisation, d'où leur nom d'hurleurs, a probablement contribué à la 
popularité de ce genre. Malgré la quantité impressionnante d'informations publiées sur les 
singes hurleurs, plusieurs lacunes ont longtemps persistées, entre autres sur la taxonomie 
de certaines espèces d'hurleurs (Crockett 1998). 
4.3.2 La distribution du singe hurleur du Guatemala 
Les singes hurleurs du Guatemala sont endémiques à la région Sud du Mexique (états du 
Yucatan, Quintana Roo, Campeche, Tabasco et Chiapas), au Belize et au Nord du 
Guatemala. Environ 80% de son aire de distribution est localisée au Mexique et il est le 
seul représentant du genre Alouatta à se retrouver dans la péninsule du Yucatan 
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(Baumgarten and Williamson 2007, Horwich and Johnson 1986, Rylands et al. 2006, 
Serio-Silva et al. 2006). Localement, A. pigra est commun et certaines populations sont 
mêmes en croissance. Il est cependant absent de plusieurs régions de la péninsule du 
Yucatan (Crockett 1998). D'ailleurs, il est considéré comme menacé depuis 2008 (IUCN). 
4.3.3 L'habitat naturel 
Les singes hurleurs du Guatemala, comme les autres espèces de singes hurleurs, sont 
strictement arboricoles et se retrouvent donc exclusivement dans des habitats forestiers au 
couvert dense. Ils occupent une grande variété d'habitats forestiers tropicaux, tels que les 
forêts sempervirentes, semi-sempervirentes ou décidues de feuillus, des mangroves et 
autres zones riveraines ou inondables boisées (Baumgarten and Williamson 2007, Estrada 
et al. 2004, Horwich and Johnson 1986). Plus récemment, on a rapporté la présence 
d"Alouatta pigra à des altitudes supérieures à 2000 mètres à des température plus fraîches, 
suggérant que les singes hurleurs sont plus tolérants à une multitudes de conditions 
environnementales que ce qu'on croyait auparavant (Baumgarten and Williamson 2007). 
Le choix d'habitat des singes hurleurs du Guatemala n'est pas dépendant de la proximité 
d'un plan d'eau, puisqu'ils ne descendent pas ou que très rarement des arbres pour 
s'abreuver dans des sources aqueuses au sol et soutirent leur portion journalière d'eau dans 
les aliments qu'ils consomment ou en s'abreuvant dans les cavités des arbres (Pozo-
Montuy and Serio-Selva 2007, Silver et al. 1998). 
De nombreuses troupes de singes hurleurs du Guatemala ont été localisées à proximité de 
sites archéologiques Mayas. Le Sud du Mexique, le Belize, le Guatemala, l'Honduras et El 
Salvador furent autrefois habités par la civilisation Maya pendant près de 3000 ans. Dans 
un relevé de 19 sites archéologiques du Sud du Mexique et du Nord du Guatemala, Estrada 
et al. (2006a) ont rapporté la présence d'Alouatta pigra dans 14 de ces sites. En plus de 
fournir un habitat protégé, les sites archéologiques mayas constituent souvent un habitat 
riche en espèces végétales importantes dans la diète des singes hurleurs du Guatemala. En 
effet, les sites archéologiques soutiennent de fortes densités de Brosimum alicastrum, 
Ficus sp. et Manilkara zapota, deux espèces et un genre reconnus comme des aliments clés 
dans la diète (Rivera and Calmé 2006). L'utilisation du Brosimum alicastrum par les 
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anciens mayas dans leurs pratiques agro-forestières pourrait expliquer leurs densités plus 
élevées autour des sites archéologiques aujourd'hui (Estrada et al. 2006a, mais voir 
Puleston 1982 et Gomez-Pompa et al. 2003, Peters 1983). 
On a rapporté la présence à"A. pigra dans plusieurs fragments de forêt tropicale du Sud du 
Mexique et du Guatemala (Bonilla-Sanchez et al. 2010, Pozo-Montuy et al. 2008, Rivera 
and Calmé 2006, Rosales-Meda et al. 2008, Urquiza-Haas et al. 2009), suggérant qu'il 
possède la capacité de s'adapter à une multitude d'habitats (Baumgarten and Williamson 
2007). Étant strictement arboricole, A. pigra s'est probablement retrouvé piégé dans des 
fragments à mesure que la forêt environnante a été modifiée. Des études récentes ont 
montré des différences marquées dans l'écologie du singe hurleur du Guatemala entre les 
fragments et les forêts extensives (Bonilla-Sanchez, et al. 2010, Martinez-Mota et al. 2007, 
Rivera and Calmé 2006, Van Belle and Estrada 2006). Bien que les singes hurleurs 
semblent survivre dans les fragments, il est encore difficile d'y prédire leur avenir. 
4.3.4 Les caractéristiques de population 
La taille et la composition des troupes, les densités de population et la taille des domaines 
vitaux sont déjà bien connus chez les singes hurleurs du Guatemala. Alouatta pigra en 
milieu naturel forme des groupes entre 2 et 16 individus, composés de 1 à 5 mâles, 1 à 6 
femelles et jusqu'à 8 juvéniles (Estrada, et al. 2004, Horwich et al. 2001, Pozo-Montuy, et 
al. 2008). Les densités rapportées varient grandement, autant en milieux perturbés (Estrada 
et al. 2002, de 11 à 316 individus par km2 en milieu perturbés ; Horwich, et al. 2001, 
Ostro et al. 2001, Rosales-Meda, et al. 2008) qu'en milieux non-perturbés (Estrada, et al. 
2004, 8 à 178 individu/km2; Horwich, et al. 2001). Les tailles des domaines vitaux 
estimées sont aussi très variables, s'étendant de 0.4 à 21 ha par troupe (Estrada, et al. 2004, 
Gavazzi et al. 2008, Knopff and Pavelka 2006, Loudon 2000, Ostro et al. 1999, Rizzo 
2004). Cette variabilité a été associée aux variations dans la disponibilité des ressources 
entre les différents types d'habitats. 
Bien que les chercheurs aient été en mesure de délimiter des territoires précis utilisés par 
les singes hurleurs du Guatemala, le statut du singe hurleur du Guatemala comme primate 
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territorial est toujours ambigu. En effet, les singes hurleurs du Guatemala ne semblent pas 
défendre des frontières précises. Mitani et Rodman (1979) ont suggéré que les 
déplacements chez les primates sont principalement régis par leurs besoins alimentaires et 
que la défense de territoires n'est présente que si leur quête alimentaire le permet. Dans le 
cas des singes hurleurs du Guatemala, la distance à parcourir pour patrouiller le domaine 
vital est trop grande dans la majorité des cas et les dépenses énergétiques trop importantes 
pour considérer une défense adéquate du territoire (Rizzo 2004). Il existe d'autres 
évidences de non territorialité des singes hurleurs du Guatemala, tels que le 
chevauchement des domaines vitaux (jusqu'à 52% de chevauchement dans la réserve 
archéologique de Lamanai) et la grande tolérance entre les mâles d'un même groupe 
(Gavazzi, et al. 2008). Les singes hurleurs du Guatemala semblent d'autre part défendre 
certaines portions de leur territoire, généralement près de leur position actuelle, lors de 
rencontres avec des troupes voisines. Les singes des deux troupes s'engagent alors dans 
une séance de vocalisation qui se termine par le retrait d'une des troupes, sans qu'aucune 
attaque physique ne soit engagée (Rizzo 2004). 
Peu d'études se sont attardées à la compétition intra et inter spécifique chez les singes 
hurleurs du Guatemala. On sait actuellement que les singes hurleurs du Guatemala 
semblent augmenter la taille des domaines vitaux et les distances journalières parcourues à 
mesure que la taille des groupes augmente pour limiter la compétition intra spécifique ( 
mais voir Knopff and Pavelka 2006, Ostro, et al. 2001) et que le singe araignée constitue 
un important compétiteur pour les ressources alimentaires (Coelho et al. 1976, Gavazzi, et 
al. 2008). 
4.3.5 Le patron d'activités quotidiennes 
Le patron d'activité du singe hurleur du Guatemala est typique du genre Alouatta, ayant un 
style de vie plutôt inactif et passant la majorité du temps à se reposer. Des études sur le 
budget d'activité de trois groupes des singes hurleurs provenant de localités différentes ont 
rapporté des patrons très similaires : 66.3% du temps passé inactif à Monkey River, Belize 
du Sud (Pavelka and Knopff 2004), 65.0% au site archéologique de la Réserve de la 
Biosphère de Calakmul (Rizzo 2004) et 61.9% au Community Baboon Sanctuary, Belize 
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du Nord (Silver, et al. 1998). Selon les mêmes auteurs, entre 18.6% et 24.4% du temps est 
consacré à l'alimentation et entre 7.5% et 10.5% du temps aux déplacements. Les autres 
comportements, la vocalisation, le jeu et le toilettage, occupent les singes dans une 
proportion de temps moindre que 4%. Les comportements de vigilance n'ont pas été 
rapportés dans les budgets d'activités étant donné que les événements de prédation sont 
rares pour les singes hurleurs de Guatemala en milieu naturel. 
4.3.6 La diète et les préférences alimentaires 
Le style de vie plutôt inactif chez A. pigra a longtemps été associé à une diète folivore. La 
digestion de grandes quantités de feuilles de mauvaise qualité nutritive procure peu 
d'énergie et conséquemment, il a été suggéré que les singes hurleurs minimisaient leurs 
dépenses énergétiques (Milton 1979). Aussi, la consommation de feuilles, abondamment 
distribuées dans l'habitat des singes hurleurs, ne requiert que de très courts déplacements. 
Toutefois, bien que le genre Alouatta ait longtemps été considéré comme le plus folivore 
des primates néotropicaux (Eisenberg et al. 1972), des études plus récentes on décrites A. 
pigra comme étant frugivore chaque fois que possible et folivore seulement lorsque cela 
est nécessaire (Pavelka and Knopff 2004, Rivera and Calmé 2006, Silver, et al. 1998). 
D'ailleurs, il est l'espèce du genre Alouatta à intégrer la plus grande proportion de fruits 
dans sa diète (Pavelka et Knopff 2004). Ces singes sont considérés des généralistes-
opportunistes (McKenna 1982), consommant des feuilles jeunes et matures, des fleurs et 
des fruits d'au moins 68 espèces végétales (Loudon 2000, Pavelka and Knopff 2004, 
Rivera and Calmé 2006, Rizzo 2004, Silver, et al. 1998). Cette variété alimentaire pourrait 
expliquer, entre autres, l'habilité d'A. pigra à survivre dans un large spectre d'habitats. 
Une liste des espèces ainsi que les parties végétales consommées par les singes hurleurs du 
Guatemala dans la région de Calakmul est présentée à l'annexe 1. 
Malgré le nombre d'espèces consommées, on constate que seulement quelques espèces 
végétales composent le noyau de la diète du singe hurleur du Guatemala, soit Ficus sp., 
Brosimum alicastrum Sw., Manilkara zapota (L.) van Royen. Rivera & Calmé (2006) ont 
rapporté que ces espèces constituaient près de 90% des observations d'alimentation de 
troupes de singes hurleurs de la région de Calakmul. Ces espèces végétales sont 
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positivement sélectionnées par les hurleurs du Guatemala, c'est-à-dire choisies pour la 
consommation plus souvent qu'attendu connaissant leur densité dans l'habitat. D'autres 
espèces végétales sont aussi sélectionnées positivement dans la Réserve de la Biosphère de 
Calakmul. Parmi ces espèces, on retrouve le Krugiodendron ferrerum (Vahl) Urban, le 
Coccoloba acapulcensis Standi., le Bursera simaruba L. Sarg., le Celtis trinerva Lam., le 
Caesalpinia mollis (Kunth) Spreng. et le Platymiscium yucatanum Standi.. Les figuiers 
occupent aussi une place importante dans la diète des hurleurs du Guatemala. Pavelka et 
Knopff (2004) ont démontré que 60% de la diète des singes hurleurs de Monkey River au 
Belize était composée de seulement cinq espèces végétales, dont deux espèces de figuiers. 
Rivera et Calmé (2006) ont rapporté que dans 50.5% des observations d'alimentation, A. 
pigra s'alimentait dans des figuiers. L'importance des figuiers dans l'alimentation du genre 
Alouatta a aussi été rapportée dans d'autres études (Estrada and Coates-Estrada 1984, 
Estrada et al. 1999, Serio-Silva et al. 2002). 
Les préférences alimentaires d'A. pigra ne se limitent pas seulement aux espèces, mais 
aussi aux parties végétales qu'il consomme. Les singes hurleurs du Guatemala semblent 
préférer les feuilles immatures aux feuilles matures et montrent des préférences marquées 
pour les fruits (Loudon 2000, Pavelka and Knopff 2004, Rizzo 2004, Silver, et al. 1998). 
En effet, lorsque pour une même espèce dont les singes consomment plusieurs parties des 
fruits sont disponibles, les singes semblent concentrer leurs activités d'alimentaires sur ces 
derniers (Rivera and Calmé 2006). Comme mentionné précédemment, Ficus est un genre 
clé dans la diète des singes hurleurs, et ce, particulièrement à cause de son fruit, la figue. 
Le contenu nutritif des figues pourrait induire cette préférence alimentaire. Une étude 
réalisée sur les figuiers du Belize a montré que le contenu en calcium des figues était trois 
fois plus élevé que celui des autres fruits retrouvés sur place, ce qui a aussi été relevé pour 
les figues d'Ouganda et d'Indonésie (O'Brien et al. 1998). Le calcium, essentiel à la santé 
des os chez les mammifères, est donc disponible tout au long de l'année. De plus, les 
figues offrent aussi un apport protéique non-négligeable provenant des graines, mais aussi 
des charançons (Curculionidae) et des mites (.Pyràlidae), deux parasites de la figue (Janzen 
1979). 
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La disponibilité des fruits en milieu tropical est toutefois grandement influencée par la 
présence de deux saisons distinctes : une saison sèche et une saison humide. Les espèces 
du genre Ficus fructifient une à deux fois par année, produisant de 500 à 100 000 fruits par 
arbres et la fructification est asynchrone à la fois entre les arbres et à l'intérieur d'un même 
arbre (Janzen 1979). Contrairement aux figues, les fruits des autres espèces végétales 
consommées par Alouatta pigra ne sont disponibles que pendant quelques semaines 
pendant certaines périodes de l'année. Par exemple, Brosimum alicastrum fructifie à 
l'approche de la saison des pluies (Peters 1983), qui s'étend généralement de mai à 
novembre alors que le fruit de Manilkara zapota peut être disponible n'importe quand dans 
l'année, mais le fruit met quatre mois à atteindre la maturité et la fructification est 
généralement synchrone entre les individus (Orwa et al. 2009). 
Les singes hurleurs du Guatemala semblent adapter leur diète à cette disponibilité de fruits 
limitée dans le temps. Les singes passent d'une diète axée sur la consommation de feuilles 
à une diète axée sur la consommation de fruits lors de périodes de fructification et de 
maturation des fruits (Pavelka and Knopff 2004, Silver, et al. 1998). Loudon (2000) a aussi 
rapporté un niveau plus élevé de frugivorie durant les mois de juin à août, période où les 
fruits étaient abondants sur son site d'étude. La disponibilité des fruits semble donc le 
facteur déterminant du degré de frugivorie chez les singes hurleurs du Guatemala. Cette 
flexibilité de la diète face aux variations saisonnières dans la disponibilité des fruits a aussi 
été rapportée chez d'autres singes hurleurs (Alouatta fusca Lacepede 1799, (Chiarello 
1994); Alouatta palliata Gray 1849, (Estrada, et al. 1999) ; Alouatta seniculus Linnaeus 
1766, (Julliot 1996), mais aussi chez d'autres espèces de primates tels que les 
gibbons (Nomascus concolor Harlan 1826; Fan et al. 2009, hybrides Hylobates mulleri x 
Hylobates agilis Gray 1870; McConkey et al. 2003), les macaques japonais (Hill 1997), 
les tamarins, les capucins, les singes laineux (Di Fiore 2003, Peres 1994, Zhang 1995), les 
propithèques (Irwin 2008), les singes araignées (Wallace 2006). 
En plus des variations saisonnières dans la disponibilité des ressources, la grande taille des 
individus du genre Alouatta pourrait aussi induire cette flexibilité alimentaire. Un animal 
de plus grande taille possède des besoins énergétiques plus élevé pour l'entretien de ses 
fonctions vitales. Le principe de Jarman-Bell soutient qu'il existe une relation allométrique 
négative entre taille de l'individu et la qualité des aliments qui doivent être ingérés (Bell 
1971, Jarman 1974). Donc, plus un herbivore est grand, plus l'animal doit consommer de 
grande quantité de nourriture pour combler ses besoins énergétiques, mais aussi, plus il 
peut se permettre de se nourrir d'aliments de moins bonne qualité. Les herbivores de 
grande taille peuvent tolérer une plus grande quantité de matériel ligneux et par le fait 
même être moins sélectifs quant aux aliments ingérés et ainsi élargir leur diète (Gaulin 
1979). 
4.3.7 La flexibilité du patron d'activités aux variations saisonnières 
Chapman (1988) a suggéré que des singes dépendant de ressources alimentaires 
saisonnières, tels que les fruits, devraient soit 1) conserver une diète composée de fruits en 
augmentant la distance parcourue et le temps alloué à la quête alimentaire pour trouver ces 
ressources ou 2) adopter une diète principalement folivore en période de rareté des fruits, 
limitant ainsi les déplacements requis pour la recherche alimentaire. Il existe plusieurs 
évidences empiriques montrant une modification du patron d'activités quotidiennes et 
l'augmentation des distances journalières parcourues chez les primates frugivores vivant en 
milieu saisonnier (Doran 1997, Hill 1997, Li et al. 2010, Norscia et al. 2006, Olupot et al. 
1997, Robinson 1986, Wallace 2006). Par exemple, chez les singes hurleurs du Guatemala, 
on a observé que la proportion de temps passé à se déplacer augmentait durant la période 
d'abondance des fruits (Pavelka and Knopff 2004). Toutefois il reste difficile de 
déterminer si l'augmentation des déplacements est causée par une recherche active de 
fruits ou si, à l'inverse, l'augmentation de la consommation d'une source concentrée 
d'énergie comme les fruits fournie l'énergie nécessaire pour de plus longs déplacements. 
Cependant, il existe d'autres études notant aucune différence saisonnière dans les patrons 
d'utilisation du territoire chez d'autres espèces de primates frugivores (Chapman 1988, 
Fernandez-Duque 2003, Garber 1993) et folivores (Baoping et al. 2009, Hashimoto et al. 
1998). Une diète composée d'aliments non-saisonniers ou disponibles tout au long de 
l'année pourrait expliquer la stabilité observée dans le patron d'activité de certaines 
espèces (Baoping, et al. 2009). 
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4.3.8 Le singe hurleur du Guatemala : une espèce modèle 
Le singe hurleur du Guatemala, de par son écologie, constitue un modèle parfait pour 
l'étude des mouvements et particulièrement des stratégies alimentaires. Son style de vie 
plutôt inactif et ses déplacements relativement lents permettent à des observateurs de 
suivre facilement les déplacements tout en gardant une certaine distance avec les sujets. 
Ainsi, il est possible de colliger les données spatiales des mouvements et les 
comportements simultanément et d'isoler les mouvements associés à la quête alimentaire. 
Les préférences marquées des singes hurleurs du Guatemala pour les fruits de certaines 
espèces, nous permettent d'explorer les mécanismes de recherche pour une ressource 
discrète dans le temps et dans l'espace. Il est aussi connu que les singes hurleurs ont un 
bulbe olfactif réduit, ce qui nous incite à croire que l'odorat n'est pas leur première 
tactique de recherche de nourriture (Stephan and Andy 1969). D'autre part, la détection 
visuelle des ressources par un primate arboricole en milieu forestier dense est considérée 
comme faible, les distances de détection évaluées ou considérées ne dépassant pas les 41 
mètres (Garber and Hannon 1993, Janson and Di Bitetti 1997, Lucas et al. 2003). Vu les 
limitations des singes hurleurs du Guatemala à détecter les ressources par les sens, il est 
d'autant plus pertinent de vérifier l'utilisation de cartes mentales complexes dans sa 
planification de la quête alimentaire. 
L'étude de la quête alimentaire des singes hurleurs du Guatemala revêt aussi un intérêt 
pour la conservation de l'espèce. La survie des individus et de l'espèce passe, entre autres 
choses, par le succès de leurs quêtes alimentaires. À une époque où les perturbations 
anthropogéniques et climatiques menacent l'intégrité des habitats naturels, connaître les 
stratégies de recherche alimentaire du singe hurleur du Guatemala en milieu naturel 
pourrait nous aider à prédire les impacts de ces perturbations sur les populations à plus 
long terme. Cette espèce n'est pas la seule à avoir un avenir incertain en Mésoamérique, 
l'un des points chauds de biodiversité mais aussi de perturbation anthropogénique (Myers, 
et al. 2000). Si l'on s'attarde seulement aux primates, 14 des 21 espèces répertoriés en 
Mésoamérique sont considérées comme vulnérables, en danger ou en danger critique 
(IUCN 2008). L'étude des mouvements des singes hurleurs du Guatemala dans ce contexte 
géographique et démographique qu'est la Mésoamérique revêt alors une importance à la 
fois pour la conservation de l'espèce même, mais aussi pour proposer un contexte 
généralisable à d'autres espèces qui partagent des environnements, des ressources et des 
stratégies mouvements semblables. 
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CHAPITRE 2 - Preferences and spatiotemporal knowledge of food resources drive 
foraging movements in a Neotropical primate 
par Sabrina Plante, Fernando Colchero, Sophie Calmé 
Article qui sera soumis au périodique Ecology 
Cet article porte sur la stratégie de recherche alimentaire adoptée par des singes hurleurs du 
Guatemala en milieu non-perturbé et s'intéresse particulièrement au rôle de la mémoire 
spatiale et temporelle dans ces recherches. Bien que les primates de la Mésoamérique aient 
fait l'objet d'études depuis les 80 dernières années et que plusieurs connaissances aient 
déjà été acquises sur la diète et les budgets d'activités d'Alouatta pigra (Estrada, et al. 
2006b), cet article se démarque par son originalité. En effet, aucune étude n'a tenté 
d'identifier les patrons recherche alimentaire en tentant de le relier à la disponibilité 
spatiale et temporelles des ressources avec des données empiriques. 
J'ai réalisé la rédaction de l'article. Sophie Calmé et Fernando Colchero ont collaboré à la 
rédaction de cet article par leurs commentaires, leurs corrections et la conception de 
figures. Sophie Calmé a proposé le sujet de l'article, co-conçu le protocole d'acquisition 
des données en plus d'apporter de nombreux commentaires tout au long du processus. 
Fernando Colchero a dirigé les travaux modélisation, en plus de participer à la révision de 
l'article. J'ai pour ma part co-conçu le protocole d'acquisition des données, réalisé leur 
acquisition et leur préparation pour les analyses, élaboré les indices et les paramètres à 
incorporer dans la modélisation et participé aux travaux de modélisation. 
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Summary 
1. Most animals live in fluctuating environments, where food resources are seasonal, and 
face the problem of where, when, and how to search for their food. Spatiotemporal 
memory of food resources may greatly increase the efficiency of foraging and evidence of 
its use has been found for different taxa. 
2. Inferring the use of cognition in foraging movement is still the subject of debate. Some 
observed movement patterns associated with spatial memory can be easily associated with 
other movement processes. However, comparing cognitively explicit movement models to 
observed movements may be the best available method for revealing the use of 
spatiotemporal memory in foraging strategies. 
3. We identified the foraging strategy and assessed the use of spatiotemporal memory in 
the foraging process using empirical data on movement of an arboreal primate, the black 
howler monkey (Alouatta pigra). We used a recently developed model for inference on 
movement processes, which incorporates resource selection functions (RSF) into a Markov 
chain framework, while facilitating the inclusion of covariates at different spatial and 
temporal scales. Based on food preferences previously reported for black howlers, we 
tested if individuals moved with higher probability to: a) preferred tree species; b) high 
quality patches of trees; c) trees on which they had previously fed. 
4. The results show that black howlers tend to choose preferred tree species at each step, 
suggesting that their foraging strategy maximizes immediate energy intake. We found no 
evidence of planned movements toward high quality patches of trees, although it appears 
that black howlers avoided moving to trees where they had already eaten, which we 
interpret as howlers remembering being there and purposely avoiding revisiting these trees. 
We suggest that black howlers adopt a short-term foraging strategy instead of planning 
movements to distant resources. 
5. This species-specific study presents a great example of how high spatiotemporal 
resolution data can be enlightening with respect to movement processes such as cognition 
in foraging. It provides interesting insights regarding the kind of foraging movements that 
can be generated by spatiotemporal knowledge of resources and food preferences, and an 
innovative modeling technique that can be applied to many different ecological settings. 
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Introduction 
Movement of individuals is a fundamental mechanism shaping community dynamics, the 
distributions of populations, and assemblages of species and ecosystems (Bowler and 
Benton 2005, Nathan, et al. 2008, Schick, et al. 2008). At a smaller scale, animals move to 
assure their survival, when looking for food, searching for a mate, or escaping predators. 
Movement ecologists have attempted to elucidate the relationships between organisms and 
their environments by linking observed movement patterns to known environmental 
characteristics (Holyoak, et al. 2008, Nathan, et al. 2008). Animal movement studies can 
inform us as to how animals use external information to satisfy intrinsic needs, thereby 
contributing to the understanding of movement processes. Understanding movement 
processes can help us, in turn, to predict the response of individuals and populations to 
variation in their environments, such as seasonality (Baoping, et al. 2009, Breed, et al. 
2009), habitat loss (Bélisle and Desrochers 2002, Dyer et al. 2002, Fahrig 2007), and 
climate change (Knowlton and Graham 2010, McMahon and Hays 2006). 
One important aspect of animal movement is foraging. Most animals must search 
actively for food resources to meet energetic requirements for survival and reproduction. 
Yet, most animals live in fluctuating environments, where food resources are seasonal and 
have complex spatiotemporal patterns of renewal and deterioration. Animals are faced with 
the problem of where, when, and how to search for their food. Optimal foraging theory 
states that natural selection should retain foraging strategies that maximize fitness, often 
translated into maximization of energy intake per unit time and minimization of energetic 
expenditures (Stephens, et al. 2007a). Even though it is obvious that animals do not forage 
in an optimal way in natural contexts, it is largely accepted that animals, while foraging, 
tend to minimize energy expenditure or maximize energy intake as much as possible 
(Bartumeus and Catalan 2009). Cognitive processes, especially spatial memory of 
resources, have recently been incorporated into a growing number of animal foraging 
studies. In fact, it has been recognized that spatial memory can greatly improve the 
efficiency of foraging movements (Pyke, et al. 1977). Gaining and maintaining a detailed 
knowledge of resource distributions in time and space certainly allows an animal to move 
directly to these resources, while avoiding extensive searches and, therefore, increasing 
foraging efficiency. Many studies in experimental and natural contexts are consistent with 
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the hypothesis that many taxa, such as insects (Dyer 1996, Menzel, et al. 2005), birds 
(Clayton and Krebs 1994, Kamil and Balda 1985), reptiles (e.g., Day, et al. 1999) and 
mammals (Dumont and Hill 2001, Normand and Boesch 2009, Winter and Stich 2005), use 
spatial and/or temporal knowledge of resource distributions when foraging. 
Even though primates are intensely studied, especially to understand their highly 
developed cognition, little is known about the foraging strategies that are adopted by 
arboreal primates in natural settings and the role of spatiotemporal memory in foraging. 
Foraging patterns described for primates differ greatly among -and within- taxa because 
the acquisition of food is dependent on numerous factors, from the species' metabolic rate 
to its dietary preferences and the spatiotemporal availability of resources (Garber 1987). In 
the particular case of arboreal primates in tropical forests, the exploitation of small, scarce, 
and ephemeral resources such as fruits certainly requires an efficient mechanism for 
navigation and localization of these resources in dense forest (Milton 1980). Studies on 
foraging patterns have provided evidence that fruit-eating primates do not move randomly 
in their environment while foraging (Janmaat, et al. 2006, Ramos-Fernandez, et al. 2004, 
Valero and Byrne 2007). While these studies have suggested that memory of food resource 
locations may explain these observed patterns, it is impossible to reject hypotheses that 
monkeys may locate food by visual or olfactory detection, or that they adopt a simple 
movement strategy that minimizes the revisitation of exploited resources, or which 
maximizes the encounter of new resources (Janson and Byrne 2007, Schick, et al. 2008). 
For example, straight-line movements between two food resources, initially interpreted as 
goal-oriented movements toward spatially known resources, may be the heuristic result of 
a foraging strategy that avoids revisiting sites (Janson and Byrne 2007). Some techniques 
have been proposed to infer cognition processes with observational evidences, such as 
comparing a cognitively explicit movement model to observed movements (Asensio, et al. 
2011, Burns and Thomson 2005, Cunningham and Janson 2007a, Garber and Hannon 
1993). 
The goal of this study was to assess the use of spatial and temporal memory in foraging 
in a Neotropical primate, the black howler monkey (Alouatta pigra Lawrence 1933), using 
appropriate methods for cognition inference. Black howlers offer great opportunities for 
the study of spatial memory in a natural context. They show marked preferences for some 
tree species and food items. For example, Ficus sp., sapodilla (Manilkara zapota (L.) 
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P.Royen), and Mayan breadnut (Brosimum alicastrum Sw.) are consistently reported to be 
key species in the black howler's diet, especially their fruits (Pavelka and KnopfF 2004, 
Rivera and Calmé 2006, Rizzo 2004, Silver, et al. 1998). Taking these preferences into 
account, it is possible to assess evidence for the use of spatial memory of discrete resources 
in time and space. To properly infer cognition in foraging, we designed an individual-
based movement model depicting movements as a function of internal states (dietary 
preferences) and external factors (food resource distributions, possible paths based on 
motion capacities) and compared it to empirical movement data. We tested the following 
six hypotheses concerning the choice of the next tree and the time spent in the destination 
tree. We hypothesized that black howler monkeys move with higher probability to: a) 
preferred tree species; b) high quality patches of trees; and c) trees upon which they have 
already fed. We also predicted that black howler monkeys spend more time in trees d) of 
preferred species, e) bearing preferred food items, and/or f) if the monkeys were hungrier. 
We expected that preferences for tree species should drive the spatiotemporal component 
of monkey movements not only at a small spatial scale, i.e., within their detection range, 
but also at a larger spatial scale, i.e., out of their detection range. Further, we predicted that 
spatial memory would lead monkeys to high quality patches of trees or towards trees which 
they had previously visited and in which they had a successful feeding experience. 
Materials and Methods 
Study site 
The study was conducted in and near the Calakmul Biosphere Reserve (CBR), located in 
the south-central part of the Yucatan peninsula, Mexico (18°07'21 N, 89°47'00 W). The 
CBR forms the largest conservation area of tropical forest in Mexico, with 723,185 ha of 
protected land (Boege 1995). In addition to its exceptional biodiversity, the CBR is also 
renowned for its numerous Mayan archaeological remains, such as the prestigious 
Calakmul archaeological site, which is situated in the heart of the southern section of the 
reserve. The CBR area is characterized by gently rolling hills, with elevations ranging from 
260 to 385 m a.s.l. The climate is tropical with mean annual temperatures fluctuating 
between 22 °C and 26 °C. Annual rainfall is highly variable from one year to the next, but 
generally ranges between 900 and 2000 inm from North to South. Each year comprises two 
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distinct seasons: the wet season from June to November, and the dry season from 
December to May. The vegetation of the Calakmul region is composed of low and medium 
semi-evergreen forest, low and medium semi-deciduous forest, and high evergreen forest 
(Vester et al. 2007). 
Study troops 
Three troops of black howler monkeys were selected for the study; two troops were located 
at the Calakmul archaeological site (18°07'21 N, 89°47'00 W) and one troop was on 
Conhuas communal forested area, which is at the northern edge of the Southern section of 
the reserve (18°32'06 N, 89°53'40 W). Study troops were composed of 4 to 9 individuals, 
with at least one adult male and one adult female (Table 1). Monkeys were identified using 
sex and age categories (infant, juveniles, and adults) and specific traits, such as body size, 
fur characteristics and scars, which enabled us to distinguish and recognize individuals. 
Troops habituation to observers 
Troop habituation to the presence of observers was not required for troops 1 and 2 at the 
archaeological site, because they are regularly in contact with staff, tourists, and other 
researchers (Estrada, et al. 2004, Rivera and Calmé 2006, Rizzo 2004). These troops 
neither showed aggressive behaviors nor did they try to escape from observers throughout 
the entire study. Three days of habituation were required for troop 3 before monkeys 
stopped fleeing from, or howling in the presence of, observers. However, the observers had 
to remain careful in their movements and to avoid being very noisy thereafter. 
Movement monitoring 
We opted for direct observations since black howlers have a fairly inactive lifestyle (daily 
movements recorded for black howlers ranged from 8 to 884 meters; Arrowood et al. 2003, 
Pozo-Montuy and Serio-Selva 2007) and move relatively slowly compared to other 
primate species (Pavelka and Knopff 2004). This allows an observer to follow them easily 
and distinguish movements related to foraging. We monitored the movements of the study 
troops between September 2009 and April 2010, except for December 2009 and January 
2010. Each troop was followed for four days each month, i.e., two days in a row twice a 
month for the troops at the archaeological site and four days in a row once a month for the 
troop at Conhuas. The Conhuas site was less accessible to observers and the troop was 
more difficult to find in the morning. Following these monkeys for several consecutive 
days enabled observers to restrict their searches to the area where observations had ended 
the previous day to find them more rapidly. Monitoring focused on diurnal movements 
since nocturnal movements are rare or nonexistent for A. pigra (Knopff and Pavelka 2006). 
We assumed that the movements of an individual represented the movement of the 
whole troop because black howlers form cohesive groups and do not separate while 
moving (Byrne 2000). All members of a troop usually stay in the same tree while resting or 
feeding except for few individuals showing vigilance behaviors on surrounding trees 
(distant of 3-12 meters of the troop; Rizzo and Stahler 2009). Therefore, we followed only 
one individual at a time (i.e., the focal individual), preferentially choosing the one that was 
leading the troop's movements. If the focal individual went out of sight of the observers, 
another individual was randomly chosen among those in sight. Movement records were 
divided into trajectories (one trajectory per day) and sub-trajectories (a new sub-trajectory 
initiated when the focal individual was lost for more than four trees in a row). A total of 54 
trajectories were recorded, divided into 112 sub-trajectories. 
One tree per trajectory was marked and located with a Global Positioning System (GPS, 
< 10 m precision); the other trees along the trajectory were positioned by measuring their 
distances and azimuths from the GPS-positioned tree to gain precision in the distances and 
azimuths that were measured between visited trees. Distance between trees was measured 
from the centre of each tree at breast height (1.3 m) with a measuring tape (tape precision: 
0.01 m). The azimuth between two trees was measured between the central points of each 
tree with a compass (precision: 1°). For all visited trees, we identified the species, 
measured the diameter at breast height (DBH, cm), and evaluated the phenological state 
(proportion of young leaves relative to mature leaves, presence of buds, flowers, and ripe 
or unripe fruits). DBH was chosen over height to evaluate the size of a tree because the 
former is more precise and less time-consuming than the latter (Chapman 1992). We also 
positioned all trees which crowns were directly connected to those of visited trees to 
evaluate all possible options of movement (see figure 1 for an example of a trajectory). 
53 
Behavioural observations 
To spatially and temporally locate feeding activities and distinguish foraging movements 
from other movements, movement monitoring and continuous focal observations of 
behaviors (Altmann 1974) were carried out simultaneously. Movements of troops 1, 2, and 
3 were monitored for 107.1 h, 106.7 h, and 103.3 h, respectively. The behaviors observed 
were classified in four categories: feeding, moving, resting, and other behaviors (Table 2). 
When feeding behaviors were recorded, the consumed items were identified (mature or 
young leaves, buds, flowers and ripe or unripe fruits). 
Phenological monitoring 
To assess whether or not black howler monkeys were tracking phenological changes in 
resources throughout the study period, we monitored the phenological state of 400 trees 
that were located within the home ranges of the three troops (166, 123 and 146 trees on 
average for troops 1, 2, and 3, respectively). These trees represented species that were 
known to be consumed by black howlers (Loudon 2000, Pavelka and Knopff 2004, Rivera 
and Calmé 2006, Rizzo 2004, Silver, et al. 1998). Each tree was geo-referenced using GPS 
(precision: <10 m) or the distance-azimuth method, and its DBH was measured. For these 
trees, the presence of fruits (ripe or unripe), flowers, buds, and the proportions of young 
leaves relative to mature leaves was assessed once every observation week. We used the 
number of trees bearing fruits as a function of time since the beginning of the study as a 
proxy for general phenological variations throughout the study period because it was 
impossible to assess phenological states for all trees for all dates. 
Attraction to trees, food items and feeding patches 
To statistically express the feeding preferences of black howlers for species and food 
items, we constructed two indices of attraction. The selectivity of food species was 
previously described for black howlers with Chesson (1983)'s electivity index based on the 
proportion of a particular species in the diet versus its proportion in the environment 
(Rivera and Calmé 2006). From this electivity index, we built for each species an 
attractiveness index (called rank) that included all the tree species eaten by black howlers 
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during our study, and ranged from 0 to 4, with 4 being the most preferred species (i.e., 
Ficus sp. and Manilkara zapota) and 0, the least preferred. We also calculated an 
attractiveness index (called adjusted rank) for food items that had been recorded as eaten 
during the study, based on feeding preferences outlined in previous studies on howler 
monkeys (Loudon 2000, Pavelka and Knopff 2004, Rivera and Calmé 2006, Rizzo 2004, 
Silver, et al. 1998). This index was calculated by dividing the rank of the food item 
(numbered 1 to n, the number of food items known to be consumed, 1 being the less 
preferred item) by n. Thus, this index ranged from 0 to 1, with 1 being the most preferred 
food item among all items known to be consumed by black howlers (Appendix 1). 
We also expected that large trees belonging to preferred species would be more likely to 
be visited than other trees, based on the aforementioned literature. Starting with the idea 
that trees surrounding these important trees would be more likely to be visited than if they 
were far apart, we delineated areas we called "patches." These patches consisted of all 
trees located within a radius of 40 meters, centered on trees with DBH > 50 cm and 
belonging to the three most preferred species: Ficus sp., Manilkara zapota and Brosimum 
alicastrum. Distances to patches were calculated as the Euclidean distance separating an 
individual from the nearest border of the nearest patch. 
The model 
We modified a recently developed movement model which incorporates resource selection 
functions (RSF) into a Markov chain framework (Colchero, et al. 2011). According to the 
procedure by which the data were collected, we modeled movement as a series of discrete 
steps, t, each of which was divided into two distinct stages: a) the actual movement from 
one tree to the next, which we further labeled as the tree of origin and destination 
respectively; and b) the time spent on the destination tree. Spatial auto-correlation in the 
data was assumed to be negligible since no directional constancy between the movements 
was found (S. Plante, unpublished results). 
Let Xj represent the location of tree i and Xg,t a random variable for the location of troop 
g at time (i.e., step) t. The first stage of the model evaluates the multinomial probability 
that troop g moves from a tree of origin / to a tree of destination j within a time interval At 
and within an observation window w„ centered on tree i. We defined the observation 
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window Wj as all of the trees which crowns were directly connected to the crown of the tree 
of origin. Since the movement time between two trees is negligible, we assumed that At is 
constant. The resulting multinomial probability of movement from the tree of origin to the 
tree of destination is: 
where z7,( is a vector of covariates associated with tree j and b is a vector of parameters 
linking these covariates to the movement process (figure 2). The elements in vector z 
included 1) the attraction to the species of destination tree j (Rank), 2) the distance between 
the tree of origin and destination (Dist), 3) the distance between the tree of destination and 
a patch of highly attractive trees (Patch), 4) the distance between the tree of destination and 
the closest tree where they have previously eaten (Eaten), and 5) a linear model that 
accounted for phenological changes, i.e. number of trees bearing fruits for each species as 
a function of time since the beginning of the study (Phenol). 
The second section of the model considers the time that troop g spends on the tree of 
destination j at step t, which we label as ygJJ. We assumed that the time spent on the tree of 
destination declined exponentially as a function of covariates, for which we used an 
exponential generalized linear model (GLM; (Nelder and Wedderbum 1972) of the form 
ygJI ~exp(Ajt), where XJjt is the rate parameter for which the inverse represents mean 
time spent in each tree. We modified the canonical link to accommodate negative 
parameter values such that: 
where \Jit is a vector of covariates and a is a vector of parameters linking these covariates 
to the time spent on the tree. In this section, we included the following covariates: 1) the 
species attractiveness rank of the tree of destination (Rank); 2) the attractiveness rank of 
the most preferred food item that was available in the tree of destination during the 
recording day (Part); and 3) a proxy for hunger state, which was expressed by the average 
number of trees in which the troop had been seen eating earlier during the recording day, 
weighted by the time that they spent on each of those trees (Eaten 2) (eqn. 2). Equations 1 
eqn 1 
Àj,, =exp(-vj,a) eqn 2 
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and 2 describe mathematically the movement model and time spent in tree model, 
respectively. Definitions and expected effects of covariates for the hypothesis of memory 
use in foraging are presented in Table 3. 
The likelihood function is constructed as 
G T, 
Z(a,b;X,y, W,Z,V) - Flfl/^ ,/+A/ I j,t 
g^l *=1 
where G corresponds to the total number of groups (i.e., 3), Tg is the total number of steps 
per group, a and b are parameter vectors to be estimated, X is the vector of all destination 
trees, W is a matrix of observation windows, and Z and V are design matrices of covariates 
for processes of movement to and time spent on the destination trees. Parameters were 
estimated using a Metropolis algorithm (Gibbs sampling) within a Markov Chain Monte 
Carlo method (Clark 2007) with 50,000 iterations and a bum-in of 5,000 iterations. We 
tested 10 different combinations of the 7 covariates described above (see Table 4 for all of 
the combinations tested) using the R environment. Model selection was made with 
Akaike's information criterion (AIC, Akaike 1974). This measure combines a goodness-of-
fit measure that was calculated as the deviance of the log-likelihood function, and a 
penalization term based on model dimension (Burnham and Anderson 2001). The model 
with the lowest AIC was chosen. All statistical analyses were performed in R 2.12.2 (2011) 
and required the libraries mvtnorm and msm (Genz et al. 2006, Jackson 2011). 
Results 
Model selection 
Models 1 and 2 had the lowest AIC values among all of the tested models. Model 
probability for models 1 and 2 were 0.43 and 0.33, respectively (Table 4). The evidence 
ratio between these two models was 1.27, suggesting that both models supported as well 
the data. However, model 2 had one parameter less than model 1. Further, the slope 
parameter that appeared in model 1 but not in model 2, èpateh, which is associated with the 
distance to the nearest high quality patch, was not significantly different from 0 (mean: 
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0.00270; SE = 0.0017, p = 0.056). We considered that model 2 was more parsimonious and 
thus the best model to explain the observed data on movement to and time spent in a 
destination tree (Burnham et al. 2011). 
Covariate effects on the probability to move 
All parameters for model 2 were significantly different from 0 (Table 5). The probability 
of moving decreased with increasing distance between the tree of origin and the tree of 
destination. Higher attractiveness ranks (most selected species) of the destination tree 
increased the probability of moving to that tree; the probability of moving to a tree with the 
maximum ranking (i.e., 4) was a third larger than that of moving to a tree with the lowest 
ranking (i.e., 0) (Fig. 1). The distance between the possible tree of destination j and the 
nearest tree where monkeys had been seen eating previously during the study period had a 
weak and positive effect on the probability of moving to the tree of destination. In other 
words, monkeys were avoiding trees where they had eaten earlier in the study period. 
Covariate effects on the probability to leave a destination tree 
The amount of time spent on a tree strongly increased with the availability of highly 
ranked food items while it slightly decreased with the attractiveness of the tree (Fig. 2). 
Also, the time spent on a tree increased when the groups had spent more time eating during 
the day. 
Discussion 
Choosing the next tree 
We hypothesized that a black howler using spatial memory would move to preferred and 
potentially rewarding feeding sites (i.e., tree or patches of trees) to maximize energy intake 
and, in a straightforward way, to minimize energy expenditure (Pyke, et al. 1977). In 
presence of highly preferred, but distant resources, a black howler using spatial memory 
would move directly to these resources, using intermediate trees only as stepping stones. 
However, in environments where food resources are abundant, getting to attractive but 
distant resources may not be straightforward, because the individual may be tempted to 
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exploit all available resources in its detection range along the way. The archaeological site 
of Calakmul contains a high density of adult Brosimum alicastrum (127 trees/ha; diameter 
>10 cm; Rivera, unpubl. results), which is a species consumed and positively selected by 
black howlers. Howlers at this site are thus assured of finding food in this preferred tree 
species within a fairly small radius; at worst, these sources would be mature leaves, and at 
best, mature fruits. Consequently, despite the marked preferences for few tree species and 
food items and their ability to perform relatively large movements (around 1 km, unpublish 
data), black howlers are never constrained to move very far to find food in this study site. 
This is supported by our results that black howlers were more likely to move to preferred 
species among neighbouring trees, which suggested that they are trying to maximise 
immediate energy intake by visiting suitable trees for feeding at each step. Instead of 
delaying their feeding activities to distant and potentially more rewarding trees (for which, 
for example, fruits are available and more abundant), they tend to eat immediately what is 
available. However, this result prevents us from distinguishing between planned 
movements toward distant and rewarding food resources that are temporarily disrupted by 
en route food encounters and a short-term foraging strategy that excludes planned visits. 
Moreover, it was more probable for the observers to lose sight of the monkeys when they 
were performing larger movements. Thus, the large movements are under-represented in 
our data set. 
Black howlers' choices for the next tree to visit were not explained by the phenological 
state of this tree; however, species identity mattered in their choice. Because black howlers 
are facultative folivores (Cant 1990, Ramos-Fernandez and Orozco 2003), preferred trees 
constitute better feeding destinations over tree species that are not consumed even when no 
fruits are available. Monkeys also preferred moving to closer destination trees. Since all 
destination trees were connected by the crowns to the tree of origin, shorter distances can 
be interpreted as monkeys either choosing small trees that were closer to one another or 
choosing trees that were not necessarily smaller but had strongly overlapping crowns. 
Unfortunately, our data do not enable us to distinguish between these two possibilities. 
We found that the probability of moving to a tree that reduced the distance to a tree 
previously visited for consumption was lower than if they had randomly chosen the next 
tree. In other words, trees that had already consumied were avoided by howlers. This 
provides strong evidence that monkeys actually remembered the location of these trees 
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and, therefore, were deliberately staying away from them. We propose two probable 
explanations for this behavior: monkeys may know where high quality resources have been 
depleted and avoid revisiting them or, alternatively, they might simply avoid revisiting 
trees unnecessarily after a fruiting peak (Clayton et al. 2001, Cunningham and Janson 
2007a; but see tracking phenology section, Janmaat, et al. 2006). Even though we suspect 
that finit production was particularly low during the study period, thereby enhancing the 
effect of fruit rarity on resource depletion, we have no empirical support for this 
hypothesis. 
Choosing to stay or to leave 
Our results show that species identity and food item availability influenced the decision 
made by the monkeys to stay in or leave that tree. Monkeys stayed slightly longer in trees 
with low ranking, most likely due to the lower quality of the food items on these trees (Fig. 
2a), while the quality and availability of preferred food items, such as fruits, had a strong a 
positive effect on the time spent on the tree (Fig. 2b). Our results show that monkeys were 
more likely to stay longer on a given tree if they had fed substantially on that day before 
reaching that tree (Fig. 2c). This response is most likely due to a change in 'state', from 
foraging to resting; troops will spend longer amounts of time resting after satiation before 
starting a new foraging bout. Thus, hunger state of black howlers (as evaluated with our 
proxy) clearly affected their movements, by influencing the time spent on a tree. In fact, 
most resting periods for our study troops were recorded right after a feeding bout, in the 
same tree (S. Plante, unpublished results). Therefore, it is likely that spending more time in 
a given tree means that monkeys had fed and rested in that tree. This suggests that, when 
monkeys had not eaten for a while or enough in a given day, they were not inclined to pass 
through preferred trees with available preferred food resources without feeding and/or 
resting. Cunningham and Janson (2007a) showed that white-faced sakis, Pithecia pithecia 
(Linnaeus, 1766), would travel as much as four times the distance between the tree of 
origin and the nearest fruiting tree to reach trees bearing more fruits. Sakis passed by the 
majority of fruiting trees without feeding. The authors suggested that sakis were planning 
their foraging movements based on, among many factors, spatial memory and troop 
nutritional requirements. While the foraging strategy of white-faced saki monkeys favours 
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movements to distant but more rewarding feeding targets, the strategy of black howlers 
seems to favour immediate visits to trees suitable for feeding. This supports our hypothesis 
that black howlers are trying to maximize immediate energy intake. 
Tracking phenology 
To explore phenological tracking of resources by black howlers, we also monitored 
fruiting peaks for each tree species and tested if monkeys were preferentially moving to 
certain tree species during their fruiting periods. The phenological monitoring of 400 trees 
throughout the study period enabled us to estimate reliably the fruiting peaks for each 
species. Despite this, our data failed to show that monkeys were more likely to move to 
species for which most of the trees were fruiting. This suggests either that black howlers 
have no knowledge of the phenological cycles of their resources or that phenological 
cycles are too variable, thereby preventing them from directing their movements toward 
trees bearing fruits. Currently, little is known about the knowledge that animals may 
possess regarding the phenology patterns of their resources, for example, whether or not 
they are able to predict the next fruiting event. However, some studies on birds and 
primates have reported the existence of temporal memory, or episodic-like memory, which 
enables animals to remember the last visit to the food source and to evaluate the best 
moment to return to it (Clayton and Dickinson 1998, Cunningham and Janson 2007a, 
Janmaat, et al. 2006). Our study time span was relatively short, and did not cover an entire 
year. Consequently, it included only one fruiting event for some individual trees and 
species. We did not observe a high frequency of revisits to individual trees; rather, we 
noticed that monkeys were deliberately avoiding trees that had been previously visited for 
feeding. It is plausible that monkeys were able to remember past feeding events and 
evaluate fruit recovery times, planning visits only when fruits were becoming available. 
Yet, this is difficult to confirm with our data set. Further, we did not monitor the 
phenological state of all trees known to be eaten by black howlers in the study troops' 
territories. Therefore, it was impossible to evaluate if monkeys were moving to feeding 
trees only when high quality resources were available, since we knew the phenological 
state of most of the trees only when monkeys visited them. 
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The feeding strategy of black howler monkeys 
Black howler monkeys in our study appear to live in the immediate moment when it comes 
to food. In many ways, our results support that black howlers try to maximize their chances 
of fmding resources at every step, even if these are of lower quality such as leaves, instead 
of delaying their feeding to reach potentially more rewarding resources, such as fruits. The 
use of spatial memory in planning movements towards attractive and rewarding sites is 
either absent or hidden by tortuous trajectories with frequent feeding bouts en route to 
preferred tree species (even if not presenting preferred food items). Black howlers of the 
Calakmul region occupy territories with high densities of preferred tree species, suggesting 
that they already selected the best patches of habitats as territories (Rivera and Calmé 
2006). In addition, black howlers can switch from fruits to leaves when necessary. Thus, 
food resources can always be found nearby, decreasing the chances of observing long-
distance foraging movements that could have been enlightening with respect to the use of 
spatial memory. 
The presence of a major food competitor, the spider monkey (Ateles geoffroyi 
yucatanensis Kellogg and Goldman, 1944), within their home range could also discourage 
howlers from actively searching for preferred food items such as fruits. Territories of 
howler troops at the archaeological site were almost exclusive, but both troops shared them 
with a large troop of spider monkeys (Estrada, et al. 2004, Rizzo 2004). Numerous 
aggressive behaviours of spider monkeys towards howlers were observed while both 
species shared Ficus sp. and Brosimum alicastrum (Calmé 2005, Plante 2009, and Plante 
2010 pers. obs.), two key species in black howler's diet. Optimal foraging theory states that 
two species competing for the same resources will certainly differ in their encounter and 
consumption rate and handling time of the resource (Stephens, et al. 2007a). In the case of 
black howler and spider monkeys, encounter rate for these shared resources should differ; 
spider monkeys' daily ranges are larger and the move faster that black howler monkeys 
(Chapman 1988, Suarez 2006). In low food resources densities, encounter rate of fruits 
resources for spider monkeys should be higher than black howler monkeys'. In this case, 
even though an individual can remember the location of a given resource, it cannot know if 
the competitor has already consumed and depleted it. Then, it becomes advantageous to 
consume a resource whenever it is available rather than planning and moving long 
distances to reach a potentially unavailable resource. Consequently, we think that black 
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howler monkeys may adopt a short-term energy intake strategy that avoids costly 
movements towards distant resources and based on their difficult cohabitation with spider 
monkeys (Pyke, et al. 1977). A multi-agent based movement model would certainly enable 
us to consider the presence of this food competitor and evaluate its effect on black howlers 
foraging strategy (see Bonnell et al. 2010, Dumont and Hill 2001). 
Although this study does not furnish clear evidence of the use of spatial memory in 
foraging of black howlers in the Calakmul region, it suggests that these monkeys have an 
episodic-like memory (Clayton et al. 2003 but see Schwartz et al. 2001), enabling them to 
remember past feeding experiences and to use this information to direct movements. 
Natural selection has favored individuals with developed knowledge of their resource 
distributions. This advantage for finding food is expressed in many different foraging 
strategies, even differing among individuals of the same species that are feeding on 
different food items (Sulikowski and Burke 2011). High stability in resource 
spatiotemporal distributions and its opposite both reduce the beneficial effect of 
spatiotemporal memory on foraging efficiency (Nishimura 1994). In a context of global 
change, the spatial and temporal distribution of food resources may be subject to important 
variations, which range from delayed or advanced fruiting periods to extinction of certain 
species (Chapman, et al. 2005, Hughes 2000, McCarty 2001). While strong memory gives 
great advantages to exploiting spatially immobile resources with predictable patterns, 
plasticity of memory may allow an animal to periodically search for new and unknown 
feeding sites in a rapidly changing environment (McNamara & Houston 1987; Nishimura 
1994). The foraging strategy that is adopted by black howler monkeys, as we analyzed it in 
the present study, enables them to avoid revisiting feeding sites but does not rely 
exclusively on memory to visit feeding sites. This flexibility could enable the species to 
thrive in changing environments. Finally, we suggest that the short-term strategy adopted 
by black howlers in Calakmul may be a consequence of the selection for high quality 
territories where resources are abundant, and which do not require developed memory 
capacities to be encountered. 
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Conclusion 
Most animals live in seasonal environments where the spatiotemporal distribution of food 
resources is heterogeneous. Foraging in these environments becomes a complex movement 
process where animals have to read cues from the environment or remember locations to 
maximize food resource encounters. The fast development of movement ecology has 
enabled researchers to explore different approaches and techniques to statistically treat 
individual movement data. However, these methods either lack generality or do not 
integrate empirical data to support movement models (Holyoak, et al. 2008). With this 
study, we have provided a movement model that is based on empirical data of high spatial 
and temporal resolution, indeed species-specific, but offering a framework that is easily 
applicable to other taxa. The model framework presented here has the advantage to be 
flexible to the nature of the covariates used and rely on a likelihood approach that avoids 
the drawback of null hypothesis-testing (Hilborn and Mangel 1997, Royall 1997). Most 
approaches used until now have failed to show evidence of the use of spatiotemporal 
memory in foraging without ambiguities. Our framework was shown to be quite useful for 
explaining movements observed in relation to food resources and to test for spatiotemporal 
memory in foraging for a Neotropical primate. The modeling approach we used, however, 
does not necessarily imply testing for spatial memory. We believe that this modeling 
approach should be used widely in movement ecology to describe movements as a 
combination of multiple attraction and repulsion sources, such as mates and competitors. 
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Table 1. Composition of the study troops of black howler monkeys for troop 1, 2 
(archeological site of Calakmul) and 3 (Conhuas) between September 2009 and 
April 2010. 
Troop ID Age class Sex Number of individuals 
Troop 1 Adult Male 1 
n=7 Adult Female 3 
Juvenile Male 2 
Juvenile Female 1 
Troop 2 Adult Male 2 
n=9 Adult Female 2 
Juvenile Male 2 
Juvenile Female 1 
Infant Male 2 
Troop 3 Adult Male 1 
n=4 Adult Female 1 
Juvenile Female 1 
Infant Undetermined 1 
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Table 2. Ethogram used to classify actions of activities displayed by the leader during 
black howler movement monitoring. 
Behaviour Actions or activities observed 
Feeding The monkey visually searches the tree crown, picks up, manipulates, brings to mouth, 
masticates and swallows food (generally fruits, flowers, leaves, or buds). 
Moving The monkey moves in or between trees. The movement is not preceded or followed by 
feeding behaviours. Generally, the movement is faster than the movements related to a local 
search for food and extends to longer distances. 
Resting The monkey is immobile, standing, sitting or laying on the branch and is not implicated in 
other behaviours.' 
Other The action or activity displayed by the monkey is not described by the four other categories, 
for example, copulating, howling, playing, etc. 
67 
Table 3. Descriptions and expected effects of covariates on the probability of moving to a 
destination tree or to leave the actual tree based on the hypothesis that black 
howlers use memory while foraging. 
Model 
sections 
Covariates Descriptions 
Expected 
effects 
Probability 
to move to a 
destination 
tree 
Dist Distance in metres between tree of origin j and tree of destination k. Negative 
Attractiveness rank of tree of destination k, based on an independent electivity 
index of tree species consumed by Alouatta pigra in Calakmul Biosphere 
Reserve (Rivera and Calmé 2006). Ranks range from 0 to 4,4 being to most 
strongly selected species. 
Rank Positive 
Distance in metres between tree of destination k and the nearest patch border. 
Patches were defined as discrete areas of attraction, centred on trees of species 
with rank of 4 and DBH > 50 cm, and covering a 40 m radius around attraction 
centers. 
Patch Negative 
Distance between tree of destination k and the nearest tree where monkeys were 
seen eating earlier during the study period. 
Eaten Negative 
Linear model of phenology as a function of time since the beginning of the 
study (15 September 2009). Since it was impossible to assess phenological 
states for all trees for all dates, time since the beginning of the study was used as 
a proxy for general phenological variations throughout the study period. 
Phenol 
Species-
dependent 
Probability 
to leave a 
destination 
tree 
Rank2 Attractiveness rank of the destination tree (see Rank). Positive 
Attractiveness rank of the most preferred tree part available in the actual tree, 
ranging from 0 to 1, 1 being the most preferred part. This attractiveness rank is 
species-specific and only applies to tree parts known to be consumed by 
Alouatta pigra. 
Food item Positive 
Average of the number of trees on which monkeys ate during the recording day, 
Eaten2 
weighted by the time they spent on each of those trees 
Negative 
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Table 4. Tested covariate combinations for movement and time spent on a tree, and their 
associated AIC and A AIC values. 
Model Num. Par. AIC AAIC Model weight 
pr/w(Dist, Rank, Patch, Eaten), pr/(Rank2, 
Part, Eatean2) 7 23451.13 0 0.53 
pr/w(Dist, Rank, Eaten), pr/(Rank2, Part, 
Eatean2) 6 23451.61 0.47 0.42 
prm(Dist, Rank, Patch), pr/(Rank2, Part, 
Eatean2) 6 23456.36 5.22 0.04 
prm(Dist, Rank), pr/(Rank2, Part, Eatean2) 5 23457.59 6.45 0.02 
pr/w(Dist, Rank, Patch, Eaten, Phenol), 
pr/(Rank2, Part) 6 23554.1 102.96 0.00 
pr/n(Dist, Rank, Patch, Eaten, Phenol), 
pr/(Part, Eaten 2) 7 23613.04 161.91 0.00 
prw(Dist, Rank, Patch, Eaten, Phenol), 
pr/(Part) 6 23773.73 322.59 0.00 
prw(Dist, Rank, Patch, Eaten, Phenol), 
pr/(Rank2, Eaten 2) 7 25048.69 1597.55 0.00 
prw(Dist, Rank, Patch, Eaten, Phenol), 
pr/(Rank2) 6 35296.5 11845.36 0.00 
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Table 5. Means and standard errors of the parameters for the model offering the best fit for 
observed data (model 2). 
Parameter Mean value Standard Error 
*Dia -0.1574 0.0031 
''Rank 0.2450 0.0158 
2>E*cn 0.0100 0.0035 
aRank2 0.0197 0.0018 
"Pan 0.0873 0.0068 
^E*en2 0.0152 0.0016 
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Figure 1. Example of a daily trajectory for a black howler monkey, where the different tree 
species visited are represented as colored dots and named in IDSPECIE. 
Leoend 
Traj*oto(r* 3 2010 Evants 
osricc 
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• new 
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• MHII 
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Figure 2: Multinomial probability to move from a tree of origin to a tree of destination as a 
function of the distance between the trees of origin and destination, and the rank 
of the tree of destination. The multinomial probability is calculated given that an 
alternative tree of rank 2 (orange dot and dotted vertical line) is located at 10 m 
from the tree of origin. 
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Figure 3: Change in probability of time to departure from a tree as a function of: a) the 
rank of the tree; b) the quality of food items on the tree; and c) the average number of 
feeding bouts weighted by time feeding previous to visiting the tree (i.e. hunger state). 
Variable value 
— high 
0 50 100 150 200 
Time on tree (mins) 
Appendix 1 
List of preference indices for species and food items eaten by black howler monkeys. 
Species ranks are based on previously reported preferences for black howler in Calakmul 
(Rivera and Calmé 2006) range from 4 to 0, 4 being the most preferred species. The 
adjusted rank of attraction for food items was calculated considering the rank of attraction 
for the item (the most preferred item have the highest rank) divided by the total number of 
item recorded to be consumed. The obtained value ranges from 0 to 1, 1 being the most 
attractive food item. All fruits for which the ripening state was impossible to assess where 
classified as unknown fruits. 
SPECIES ADJUSTED 
SPECIES PARTS CONSUMED RANK RANK 
Ficus sp. mature fruits 4 1.00 
Ficus sp. unknown2 fruits (including immature fruits) 4 0.83 
Ficus sp. Buds 4 0.67 
Ficus sp. young leaves 4 0.50 
Ficus sp. Flowers 4 0.33 
Ficus sp. mature leaves 4 0.17 
Manilkara zapota (L.) van Royen mature fruits 4 1.00 
Manilkara zapota (L.) van Royen young leaves 4 0.83 
Manilkara zapota (L.) van Royen Buds 4 0.67 
Manilkara zapota (L.) van Royen immature fruits (including unknown fruits) 4 0.50 
Manilkara zapota (L.) van Royen mature leaves 4 0.33 
Manilkara zapota (L.) van Royen Unknown 4 ,0.17 
Brosimum alicastrum Swartz mature fruits 3 1.00 
Brosimum alicastrum Swartz unknown fruits 3 0.86 
Brosimum alicastrum Swartz immature fruits 3 0.71 
Brosimum alicastrum Swartz young leaves 3 0.57 
Brosimum alicastrum Swartz Buds 3 0.43 
Brosimum alicastrum Swartz Flowers 3 0.29 
Brosimum alicastrum Swartz mature leaves 3 0.14 
Celtis trinerva Lam. mature fruits 2 1.00 
Celtis trinerva Lam. unknown leaves (including buds & young leaves) 2 0.75 
Celtis trinerva Lam. immature fruits (including unknown fruits) 2 0.50 
Celtis trinerva Lam. mature leaves 2 0.25 
Bitrsera simaruba (L.) Sarg. mature fruits 2 1.00 
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SPECIES ADJUSTED 
SPECIES PARTS CONSUMED RANK RANK 
Bursera simaruba (L.) Sarg. unknown fruits (including immature fiuits) 2 0.83 
Bursera simaruba (L.) Sarg. young leaves (including buds) 2 0.67 
Bursera simaruba (L.) Sarg. Flowers 2 0.50 
Bursera simaruba (L.) Sarg. mature leaves 2 0.33 
Bursera simaruba (L.) Sarg. Unknown 2 0.17 
Caesalpinia platyloba S. Watson unknown fruits 2 1.00 
Caesalpiniaplatyloba S. Watson immature fhiits 2 0.86 
Caesalpinia platyloba S. Watson Buds 2 0.71 
Caesalpinia platyloba S. Watson Flowers 2 0.57 
Caesalpinia platyloba S. Watson unknown leaves 2 0.43 
Caesalpinia platyloba S. Watson mature leaves 2 0.29 
Caesalpinia platyloba S. Watson Unknown 2 0.14 
Krugiodendronferreum (Vahl.) Urbal mature fruits 2 1.00 
Krugiodendron ferreum (Vahl.) Urbal unknown fruits (including immature fruits)- 2 0.86 
Krugiodendron ferreum (Vahl.) Urbal young leaves 2 0.71 
Krugiodendron ferreum (Vahl.) Urbal Buds 2 0.57 
Krugiodendron ferreum (Vahl.) Urbal Flowers 2 0.43 
Krugiodendron ferreum (Vahl.) Urbal mature leaves 2 0.29 
Krugiodendron ferreum (Vahl.) Urbal Unknown 2 0.14 
Coccoloba acapulcensis Standi. young leaves 2 1.00 
Coccoloba acapulcensis Standi. unknown (including unknown fruits & buds) 2 0.67 
Coccoloba acapulcensis Standi. mature leaves 2 0.33 
Platymiscium yucatanum Standi. flowers 2 1.00 
Platymiscium yucatanum Standi. buds 2 0.83 
Platymiscium yucatanum Standi. young leaves 2 0.67 
Platymiscium yucatanum Standi. immature fruits (including unknown & mature fruits) 2 0.50 
Platymiscium yucatanum Standi. mature leaves 2 0.33 
Platymiscium yucatanum Standi. unknown 2 0.17 
Vitex gaumeri Greenm. unknown fiuits (including mature fruits) 2 1.00 
Vitex gaumeri Greenm. immature fruits 2 0.80 
Vitex gaumeri Greenm. buds 2 0.60 
Vitex gaumeri Greenm. young leaves 2 0.40 
Vitex gaumeri Greenm. mature leaves 2 0.20 
Thounia paucidentata Radlk. unknown fruits (including immature fruits) 1 1.00 
Thounia paucidentata Radlk. unknown leaves 1 0.80 
Thounia paucidentata Radlk. buds 1 0.60 
Thounia paucidentata Radlk. flowers 1 0.40 
Thounia paucidentata Radlk. mature leaves 1 0.20 
Talisia oliviformis (H. B. K.) Radlk. unknown fruits (including mature & immature fiuits) 1 1.00 
Talisia oliviformis (H. B. K.) Radlk. young leaves 1 0.83 
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SPECIES ADJUSTED 
SPECIES PARTS CONSUMED RANK RANK 
Talisia olivi/ormis (H. B. K.) Radlk. buds 1 0.67 
Talisia oliviformis (H. B. K.) Radlk. flowers 1 0.50 
Talisia oliviformis (H. B. K.) Radlk. mature leaves 1 0.33 
Talisia oliviformis (H. B. K.) Radlk. liane 1 0.17 
Piscidia piscipula (L.) Sarg. immature fiuits (including unknown fruits) 1 1.00 
Piscidia piscipula (L.) Sarg. unknown 1 0.50 
Acacia sp. young leaves 0 1.00 
Acacia sp. unknown leaves (including mature leaves) 0 0.50 
Trophis racemosa (L.) Urb. unknown (including unknown fruits) 0 1.00 
Trophis racemosa (L.) Urb. young leaves 0 0.67 
Trophis racemosa (L.) Urb. mature leaves 0 0.33 
Cedrela odorata L. mature leaves 0 1.00 
Croton campechianus Standi. unknown fruits (including mature fiuits) 0 1.00 
Croton campechianus Standi. immature fiuits 0 0.83 
Croton campechianus Standi. buds 0 0.67 
Croton campechianus Standi. unknown leaves (including young leaves) 0 0.50 
Croton campechianus Standi. mature leaves 0 0.33 
Croton campechianus Standi. unknown 0 0.17 
Erythroxylum sp. mature leaves (including young leaves & buds) 0 1.00 
Esemheckia sp. mature fruits 0 1.00 
Esembeckia sp. young leaves (including buds) 0 0.67 
Esembeckia sp. mature leaves 0 0.33 
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CONCLUSION 
Depuis déjà quelques décennies, des auteurs ont soulevé que les connaissances spatiale et 
temporelle des ressources pourraient augmenter l'efficacité des quêtes alimentaires (Milton 
1981, Pyke, et al. 1977). Or, très peu d'études sont arrivées à le montrer en milieu naturel à 
cause des designs expérimentaux et des techniques statistiques employés (Janson and 
Byrne 2007). Cette étude a permis de mettre en évidence certains aspects de l'utilisation de 
la mémoire spatiale et temporelle dans la quête alimentaire des singes hurleurs du 
Guatemala. En effet, mes résultats suggèrent l'utilisation de la mémoire dans l'évitement 
d'arbre déjà visités pour la consommation plutôt que la planification de mouvements vers 
des ressources particulières. L'efficacité ajoutée par la mémoire à la quête alimentaire est 
ici traduite par la limitation des revisites des sites alimentaires plutôt que la planification de 
mouvements directs vers des ressources. Le choix des arbres de destination biaisé en 
faveur des espèces préférées suggère que les singes hurleurs du Guatemala tentent de 
maximiser leurs chances de s'alimenter à chaque pas et donc que la stratégie de quête 
alimentaire adoptée tend à maximiser les gains énergétiques à court terme. Toutefois, en 
quoi cette stratégie de quête alimentaire est-elle plus profitable qu'une stratégie de 
planification de mouvements vers des ressources plus lointaines et potentiellement plus 
attrayantes et payantes énergétiquement? Le partage du territoire et des ressources 
alimentaires avec le singe araignée sur notre site d'étude pourrait expliquer la stratégie 
observée dans le cadre de cette étude. En effet, les singes araignées partagent certaines 
ressources préférées des singes hurleurs du Guatemala (Cant 1990, Ramos-Fernandez, et 
al. 2004), en plus de parcourir de plus grandes distances journalières et de se déplacer plus 
rapidement (Chapman 1988, Suarez 2006). Ainsi, la disponibilité des ressources 
alimentaires dans le temps et dans l'espace devient difficile, voire impossible, à prédire 
pour les singes hurleurs avec un compétiteur alimentaire tel que le singe araignée. Dans 
cette optique, mieux vaux manger maintenant ce qu'il y a de disponible que de se déplacer 
pour des ressources plus éloignées qui ne contiennent peut-être plus de ressource. Il est 
aussi à noter que j'ai observé de nombreuses confrontations physiques initiées par les 
singes araignées envers les singes hurleurs de petites tailles, particulièrement les juvéniles 
(Plante 2009 et 2010, données non-publiées). Ces confrontations ont eu lieu, pour la 
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plupart, dans des arbres de grandes tailles et appartenant à des espèces préférées des singes 
hurleurs du Guatemala et se sont finalisées par le départ de la troupe de singes hurleurs. Il 
apparaît que les rencontres avec les singes araignées sont difficiles et coûteuses 
énergétiquement pour les singes hurleurs du Guatemala et qu'il est possible que ces 
derniers évitent de planifier de longs mouvements vers des arbres où il existe un risque de 
confrontation avec une troupe de singes araignées. Ces hypothèses reposent sur des 
observations d'interactions entre les deux espèces qui n'étaient pas le sujet principal de 
l'étude et donc les observations sont incomplètes. Toutefois divers comportements 
agressifs ont été observés entre les membres de troupes de singes araignées voisines 
(Aureli et al. 2006) et à l'intérieur d'une même troupe (Valero et al. 2006) et avec une 
autre espèce de singe hurleur (Klein and Klein 1973). Il serait donc intéressant 
d'incorporer au modèle de mouvements présenté dans ce mémoire les déplacements des 
troupes de singes araignées partageant le territoire des singes hurleurs pour évaluer 
l'influence des interactions interspécifiques sur la quête alimentaire de ce dernier. 
Nous avons observés chez les singes hurleurs visés par cette étude ont adoptés une 
stratégie d'exploration avec des événements fréquents et opportunistes d'alimentation. Bell 
(1991) a suggéré que les comportements exploratoires seraient favorables au succès des 
quêtes alimentaires dans des environnements supportant de fortes abondances de 
ressources. Comme mentionné précédemment, les singes hurleurs de notre site d'étude 
sont loin de vivre dans un environnement stressant du point de vue alimentaire. En effet, le 
Brosimum alicastrum, une ressource positivement sélectionnée, est très abondante dans 
l'aire d'étude (Estrada et al. 2006a; Rivera & Calmé 2006), et fournit des aliments 
consommables et consommées tout au long de l'année (Bullock and Solis-Magallanes 
1990, Milton 1980). Les singes hurleurs du Guatemala semblent donc faire une sélection à 
l'échelle de l'habitat pour des sites riches en espèces préférées (Rivera and Calmé 2006) et 
à l'échelle de la trajectoire, en choisissant de visiter des arbres d'espèces préférées. On 
pourrait croire qu'une stratégie de recherche alimentaire basée sur principalement 
l'exploration de l'environnement plutôt que sur la quête d'aliments localisés par la 
mémoire spatiale serait plus efficace dans des environnements imprévisibles. L'exploration 
de l'environnement est à la base de toutes quêtes alimentaires. Toutefois, la fréquence à 
laquelle les animaux échantillonnent leur environnement a une influence directe sur le 
nombre de quêtes alimentaires fructueuses (Stephens, et al. 2007a). Dans le cas 
d'environnements changeant rapidement, par exemple en milieu tropical où les processus 
de fructification et le dépérissement des fruits sont rapides, adopter une stratgéie 
d'échantillonnage fréquent de l'environnement minimise les chances de « manquer » un 
événement de fructification. La stratégie alimentaire adoptée par les singes hurleurs du 
Guatemala semblent favoriser l'exploration en continue de l'environnement plutôt que 
l'accumulation d'informations sur la disponibilité spatiotemporelle des aliments et une 
consommation retardée dans le but de maximiser les gains énergétiques à long terme 
(Mettke-Hofmann et al. 2002, Pyke, et al. 1977). Néanmoins, je crois que cette stratégie 
est adaptative dans un contexte de variations rapide dans la disponibilités des ressources en 
fruits puisqu'elle leur permet d'explorer leur environnement régulièrement, d'être 
opportunistes et d'éviter de parcourir de longues distances pour certaines ressources dont la 
disponibilité est incertaine (Smith and Dawkins 1971). Il est possible qu'un environnement 
pauvre en ressources stimule les explorations et les recherches basées sur la mémoire. 
D'ailleurs, il a été suggéré que le niveau de satiété influence la perception des organismes 
de la distribution des ressources (Bell 1991, Pyke 1984). 
Je tiens aussi à faire mention d'une situation particulière rencontrée lors de l'étude de la 
troupe située sur les terres communales de Conhuas et qui n'a pas été couverte dans ce 
mémoire. En explorant le territoire, je remarqué qu'il était entouré de routes et chemins 
suffisamment larges pour empêcher la traversée des singes sans descendre des arbres sur 
les trois côtés. Sur le quatrième côté, ce trouve l'hôtel Puerta Calakmul. Ainsi, cette troupe 
se retrouve, pour ainsi dire, coincée sur ce territoire d'une superficie relativement grande 
(environ 240 km2). Un autre fait digne de mention est la présence sporadique d'une femelle 
singe araignée en compagnie de la troupe de singe hurleur du Guatemala. L'isolement 
récent de l'îlot de forêt pourrait expliquer la présence d'une femelle seule, partageant 
pacifiquement le territoire avec les singes hurleurs du Guatemala. En plus du partage de 
territoire, les singes hurleurs la toléraient durant leur quête alimentaire (S. Plante, données 
non-publiées). Selon mes connaissances actuelles, aucune autre étude n'a noté ce genre 
d'interactions entre les singes hurleurs du Guatemala et les singes araignées. Il est à noter 
que la composition végétale de ce territoire diffère grandement de l'aire d'étude du site 
archéologique de Calakmul. L'abondance d'espèces préférées par les singes hurleurs y est 
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beaucoup moins importante et les singes tendent à effectuer des déplacements journaliers 
beaucoup plus longs (Plante, données non-publiée). Il est d'ailleurs surprenant de retrouver 
des singes hurleurs du Guatemala dans cet îlot de forêt étant donné le grand stress 
alimentaire qu'ils doivent subir (Alvarez, communication personnelle). 
Cette étude est novatrice car elle est l'une des rares à pouvoir relier directement les 
mouvements à la distribution spatiale et temporelle des ressources alimentaires. Elle 
jumèle aussi l'utilisation de données empiriques de haute résolution spatiotemporelle à une 
méthode statistique rigoureuse dans l'inférence de processus sous-jacents aux 
mouvements. Les échelles spatiale et temporelle d'observation utilisées sont suffisamment 
fines pour détecter les patrons de mouvements reliés à la quête alimentaires qui pourraient 
être influencés par des préférences pour des arbres voisins, mais aussi sont assez étendues 
pour inclure totalement le rayon d'influence de d'arbres lointain et préférés qui pourraient 
induire des mouvements basés sur la mémoire (Schneider 2010, Wiens 1989). Cette étude 
tente aussi de palier certaines lacunes soulevées en écologie du mouvement tout en 
fournissant une méthode facilement généralisable dans la description des stratégies de 
recherches alimentaires chez des animaux arboricoles. 
En plus d'être la première à décrire les mouvements reliés à la quête alimentaire des singes 
hurleurs du Guatemala en milieu naturel, cette étude fournie des informations pertinentes 
qui pourront être utiles à la conservation de l'espèce, telles que le rôle des espèces clés de 
la diète dans la stratégie de quête alimentaire. Il est à noter que les conclusions présentées 
dans ce mémoire ne sont valables que pour un éventail d'échelles relativement petites et 
qu'il serait erroné d'extrapoler à de plus grandes échelles (Fortin et al. 2002, Frair et al. 
2005, Nams 2005, Wiens 1989). De plus, quelques lacunes ont été soulevées en cours de 
réalisation. Premièrement, il était impossible de connaître l'identité et le statut 
phénologique hebdomadaire de tous les arbres dans les territoires des singes. Pour ce qui 
est du choix de la destination immédiate, tous les arbres connectés par la couronne ont bel 
et bien été positionnés, mais leur identité est restée inconnue pour plusieurs d'entre eux, 
pour des raisons de logistique. Le nombre total d'arbres dont l'identité a été connue au 
courant de l'étude s'élève au dessus des 2400 arbres et plusieurs arbres déjà visités et dont 
l'identité était connue s'avéraient devenir un arbre voisin de la trajectoire. Il apparaît donc 
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que la modélisation du choix de la destination immédiate a été biaisée par ces arbres 
voisins restés inconnus. La solution la plus efficace pour contrer ce problème serait 
d'inventorier tous les arbres longeant les trajectoires, ce qui demanderait un grand effort 
sur le terrain. Deuxièmement, il était impossible de déterminer précisément la disponibilité 
de nourriture étant donné la quantité d'arbres trop importante pour qu'ils soient tous 
évalués hebdomadairement. Il serait intéressant de vérifier l'utilité d'un indice de haute 
résolution spatiale issu de la télédétection, tel que le Normalized Difference Vegetation 
Index (NDVI) ou le Enhanced Vegetation Index (EVI), dans l'évaluation grossière de la 
disponibilité de feuillage jeune versus mature (ex. Satyanarayana et al. 2011). 
Troisièmement, la situation de la troupe du site de Conhuas est particulière et mériterait de 
pouvoir être analysée autrement. Les données de mouvements de cette troupe ont été 
traitées avec celles des deux autres troupes pour des questions de puissance statistique. 
Toutefois, il serait intéressant de comparer les stratégies de quête alimentaire de troupes en 
milieu naturel sain et de troupes en fragments ou en milieu perturbé. Par exemple, il serait 
pertinent de vérifier les effets de l'enlèvement et de la rareté d'espèces clés dans 
l'environnement dans la diète sur la stratégie de quête alimentaire à courts, moyens et 
longs termes. 
L'étude des mouvements est une discipline complexe, où se confrontent des concepts de 
l'écologie du paysage, des idées de l'écologie comportementale et où il existe de nombreux 
défis dans l'analyse statistique de données spatiales et comportementales. Les écologistes 
du comportement et du paysage devraient continuer d'unir leurs connaissances et leurs 
efforts pour propulser l'écologie du mouvement de l'avant (Giuggioli and Bartumeus 2010, 
Holyoak, et al. 2008). Les évidences et lacunes soulevées dans ce mémoire montrent bien 
le potentiel de l'union de plusieurs disciplines de l'écologie dans l'étude des mouvements 
animaux. 
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